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EINLEITUNG. 


es den klassischen Artkreuzungen gehoért die von HERIBERT NILSSON 
zwischen den beiden Salix-Arten viminalis und caprea, jene wurde 
dabei als Mutter verwendet. Die Kreuzung ist in der bekannten Ab- 
handlung des Jahres 1918 beschrieben worden (HERIBERT NILSSON 
1918). Die F,-Generation war zwischen den Eltern intermediir, in F, 
wurde eine starke Spaltung gefunden, wobei nicht nur morphologische, 
sondern auch anatomische und physiologische Charaktere in verschie- 
dener Weise rekombiniert auftraten. Es erschienen auch Straucher, 
die ein sehr frappantes Aussehen hatten, so solche mit riesengrossen 
Blattern. Sie stimmten namlich betreffs der Breite des Blattes mit 
caprea, betreffs der Lange mit viminalis tiberein; diese Straucher wur- 
den spiter gigantea-Typen genannt (HERIBERT NILSSON 1928, S. 49). 
Andere Striucher wichen von den Elterarten so stark ab, dass es, 
wenn ihre Herkunft nicht bekannt ware, unméglich sein wiirde zu 
erraten, dass sie aus dieser Kreuzung hervorgegangen seien. Sie wur- 
den extravagante Typen genannt (HERIBERT NILSSON 1918, S. 57). 
Von den Extravaganten war der Strauch 597 am meisten ab- 
weichend und erwies sich spiter als mit S. laurina identisch, die meist 
als Gartenform bekannt ist. S. laurina wurde dann eingehend unter- 
sucht (HERIBERT NILSSON 1928). Sie kommt nur im weiblichen Ge- 
schlecht vor, ist vollstandig steril, wurde anfangs als gute Art, spiter 
als Bastard aufgefasst. Uber die mutmasslichen Eltern herrschte aber 
grosse Meinungsverschiedenheit, wenn auch die modernen Floristen 
sie meist als einen cinerea X phylicifolia-Bastard auffassen. Der letzt- 
genannte Bastard ist aber von HERIBERT NILSSON experimentell her- 
gestellt worden und 4hnelt nicht laurina, die also eine viminalis < 
caprea-Derivante ist. Bei naherer Untersuchung wurden auch an 
laurina mehrere Eigenschaften entdeckt, die sie von diesen Arten hatte. 
Hereditas XIII. 1 
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Wahrend man sich friiher auf eine mendelistische Analyse von 
Artkreuzungen beschrinkte, sucht man jetzt gern auch die Chromoso- 
menverhaltnisse klarzulegen. Es waren wohl die seit 1919 erschienenen 
Abhandlungen itiber die Chromosomen in Triticum-Bastarden, die diesen 
Umschwung mit sich brachten. Manche Eigentiimlichkeiten in der Ver- 
erbung und Sterilitaétsverhaltnisse der Artbastarden haben durch eine 
zytologische Untersuchung ihre Erklirung gefunden. Es_ schien 
daher nicht unangebracht, die genetischen Untersuchungen HERIBERT 
NILSSONs durch eine zytologische zu komplettieren. Eine solche 
konnte leicht ausgefiihrt werden, weil die viminalis X caprea-Kreu- 
zung noch im »Salicetum» von Professor HERIBERT NILSSON in Lands- 
krona wachst. Manche Straucher sind zwar im Laufe der Jahre ein- 
gegangen, manche sind aber noch am Leben, und ich habe mehrere 
Friihjahre Material fixiert, wobei ich auch die Individuen, die als Aus- 
gangsstraucher bei den Bastardierungen verwendet worden sind, un- 
tersuchen konnte. So wachst dort der viminalis-Strauch, der den 
Mutterstrauch der Kreuzung darstellt, und an ihm befinden sich ge- 
pfropfte Zweige des caprea-Strauches, der als Vater verwendet wurde, 
Zweige die jedes Friihjahr voll von Katzchen sind. 

Ausser den Elterstraiuchern habe ich einige F,-Straucher unter- 
sucht, wie auch mehrere der F,-Generation, sowohl normale wie extra- 
vagante Typen. Meine Untersuchung wurde in verschiedener Hinsicht 
komplettiert, indem einige der aus der Kreuzung hervorgegangenen 
Typen mit anderen verglichen worden sind. Besonders habe ich meine 
Aufmerksamkeit S. laurina gewidmet und auch andere J/aurina- 
Straucher als die in de: Kreuzung erschienene untersucht. Auch 
wurde S. amerinoides untersucht, die in mehrfacher Hinsicht an 
laurina erinnert. Weil auch auritaahnliche viminalis X caprea-Ba- 
starden untersucht wurden, habe ich S. aurita etwas studiert. 

Uber die Grundziige in der Zytologie der Gattung Salix sind wir 
schon durch die vorlaufige Mitteilung von BLACKBURN und HARRISON 
unterrichtet (BLACKBURN und HARRISON 1924). Von diesen Forschern 
wurde die haploide Grundzahl der Gattung auf 19 festgestellt. Ausser 
diploiden wurden auch tetraploide und hexaploide Arten gefunden, 
also mit haploid 38 bzw. 57 Chromosomen. S. phylicifolia erwies sich 
dagegen als eine modifiziert tetraploide Art, indem ihre haploide 
Chromosomenzahl 44 betrug. Merkwiirdigerweise wurde auch eine 
modifiziert diploide Form von S. triandra gefunden. S. triandra von 
Bedfordshire hatte haploid normal 19 Chromosomen, Material von 
Kew hatte aber haploid 22 Chromosomen, und die Autoren glauben, 
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dass diese Zahl dadurch entstanden ist, dass ein oder einige gréssere 
Chromosomen zerfallen sind (I. c., S. 365). Die Chromosomenzahlen 
der Arten, die hier erértert werden sollen, sind in der Abhandlung 
von BLACKBURN und HARRISON bestimmt, namlich fiir S. viminalis 19 
(auch von SINOTO 1928), fiir caprea 19, fiir repens 19, fiir cinerea 38, 
fiir aurita 38 und fiir phylicifolia 44. Dass eine solche Zahl wie 19 
als Grundzahl in einer Gattung vorkommt, kann merkwiirdig erschei- 
nen. Sie kommt aber auch in der verwandten Gattung Populus vor 
(BLACKBURN und HARRISON 1924, MEURMAN 1925), und ist eben in 
Vitis festgestellt worden (NEBEL 1929). 

Weiter ist in bezug auf die Zytologie gefunden worden, dass in 
gewissen Arten die Chromosomen nicht gleichgross sind. BLACKBURN 
und HARRISON fanden namlich in einigen Arten, dass 3—4 Chromoso- 
men grésser als die Mehrzahl waren, und wie zusammengesetzte Chro- 
mosomen aussahen, indem sie gelappt waren. Ausserdem waren 
einige Chromosomen besonders klein. In anderen Arten wurden aber 
die Chromosomen ziemlich gleichgross gefunden. Geschlechtschro- 
mosomen sollen auch in Salix vorhanden sein. BLACKBURN und 
HARRISON fanden ein XY-Paar im mannlichen Geschlecht von Salix 
viminalis, und dasselbe fand SiINOTO in einer japanischen Form dieser 
Art (SINOTO 1928). HARRISON erwihnt ein XY-Paar auch in S. aurita, 
cinerea und lucida — alle drei sind tetraploide Arten — und in der 
hexaploiden S. Andersoniana (= nigricans), und meint, dass dies 
dagegen spricht, dass diese Arten durch Chromosomenverdoppelung 
entstanden seien (HARRISON 1926). Schliesslich teilen BLACKBURN und 
HARRISON mit, dass sie in zwei Salix-Bastarden, viminalis X purpurea 
und caprea X lanata, normale Reduktionsteilung gefunden haben, 
wahrend in einem dritten, aurita X phylicifolia, Unregelmassigkeiten 
vorkommen, die beiden Elterarten hatten hier verschiedene Chromo- 
somenzahl. 

Uber die Entwicklung des Embryosackes in Salix gibt es zwei 
Untersuchungen. Teils ist es die ausfiihrliche Abhandlung von CHAM- 
BERLAIN iiber einige nordamerikanische Salices (CHAMBERLAIN 1897), 
teils hatte aber schon viel friiher JONSSON einige schwedische Arten 
untersucht (JONSSON 1879). Der fertige Embryosack wurde von 
beiden als vom normalen achtkernigen Bau beschrieben. Betreffs der 
Makrosporenbildung haben aber diese Forscher etwas verschiedene 
Angaben. 

Bei meiner Untersuchung habe ich aber meine Aufmerksamkeit 
hauptsichlich den Chromosomen gewidmet. Die somatischen Chro- 
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mosomen habe ich in NAWASCHIN-fixierten Wurzelspitzen studiert, die 
ich mich dadurch beschaffte, dass ich Zweige in Wasser setzte. Junge 
Fruchtknoten fixierte ich in der Lésung von ZENKER, oder der von 
BOUIN nach ALLEN modifizierten, besonders in dem letzteren Fixier- 
mittel wurden die Chromosomen oft ganz gut. Die Pollenmutterzellen 
waren oft sehr schlecht fixiert, trotzdem ich mehrere verschiedene 
Fixiermittel priifte, ausser den drei soeben erwahnten auch CARNOY 
mit und ohne Chloroform. Bald war dabei das eine, bald das andere 
iiberlegen, und die Fixierung wurde zu einem Gliicksspiel. Dies ist 
sehr bedauerlich, denn wenn Chromosomen verschiedener Arten be- 
treffs ihrer Grésse und Form verglichen werden sollen, ist dass Ver- 
wenden eines einziges Fixierungsmittels erforderlich. Betreffs der 
Diakinese erwies es sich unméglich brauchbare Fixierungen von den 
Bastarden zu erhalten, indem die Chromosomen unscharf hervortreten, 
die Diakinese der reinen Arten war viel leichter fixierbar. Die Figuren 
zeigen, wenn nichts anderes angegeben ist, eine ungefahr 2400-fache 
Vergroésserung. 

Bei meiner Arbeit hat mir Professor HERIBERT NILSSON in ver- 
schiedener Weise unterstiitzt, wofiir ich hier meinen Dank ausspreche. 


DIE MANNLICHEN STRAUCHER DER S. VIMINALIS X 
CAPREA-KREUZUNG. 


S. CAPREA. 


Ausser Antheren der an S. viminalis gepfropften Zweige des Aus- 
gangsstrauches der Kreuzung wurde ein Strauch im hiesigen botani- 
schen Garten untersucht, und es werden zuerst einige Beobachtungen 
an diesem mitgeteilt. 

Es wurde nicht versucht den Verlauf der Chromosomenkonjuga- 
tion in der Redukfionsteilung der Pollenmutterzellen zu eruieren. Hier 
wie in den anderen untersuchten Formen macht die Chromatinarmut 
des Kernes und die grosse Zahl und geringe Grésse der Chromosomen 
ein solches Studium wenig lohnend, das ja bei auch sehr giinstigen 
Objekten zu sehr verschiedenen Interpretationen fiihren kann. In der 
Diakinese sind 19 bivalente Chromosomen im Kerne zu sehen, die im 
Anfang dieses Stadiums ein verschiedenes Aussehen haben, weil sie mit 
verschiedener Geschwindigkeit ihre definitive Form annehmen. So 
sind in Fig. 1a und b zwei Doppelchromosomen bedeutend in der 
Entwicklung zuriickgeblieben. Einige Doppelchromosomen sind ring- 
formig, sie liegen wie die anderen peripher an der Kernmembran. 
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Gegen Ende der Diakinese ist infolge der starken Kontraktion der 
Chromosomen die Ringform undeutlich, und die Chromosomen haben 
ein gleichférmigeres Aussehen. Nach Auflésung der Kernmembran 
werden sie in der Mitte der Kernspindel angesammelt, und dort zu der 
heterotypischen Kernplatte geordnet. In der beginnenden Anaphase 
kénnen die Chromosomen am besten beobachtet werden (Fig. 2—4). 





i‘ 2b 
a 
1 € , o% @ 
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§, 4a 4b 


S. caprea. — Fig. 1a und b: Diakinese. — 2a und b: Die beiden im selben Schnitte 
sichtbaren anaphasischen Chromosomengruppen. — 3: Die Bivalente in der hetero- 
typischen Metaphase bis zu Anfang der Anaphase derselben Pollenmutterzelle. — 
4a und b: Anfang der Anaphase. — 5: Polansicht der Metaphase, Vergr. hier 2000. 


Hinsichtlich der Chromosomen ist folgendes hervorzuheben. Immer 
scheinen nur bivalente Chromosomen vorkommen. Die Anaphase ist 
zwar regelmassig in der Hinsicht, das bald zwei Chromosomengruppen 
von je 19 Chromosomen nahe den Polen der Kernspindel liegen 
(Fig. 2a und 6). Gewdéhnlich trennen sich aber in einigen Gemini die 
gepaarten Chromosomen frither als in den anderen (Fig. 3), umgekehrt 
kann in anderen die Trennung verspatet erfolgen. Das letztere war 
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in einigen Antheren in so hohem Grade der Fall, dass in zahlreichen 
Pollenmutterzellen in der Telophase Chromosomen noch am Aquator 
der Kernspindel verweilten. Doch wurden sie mit den Tochtergruppen 
vereint, ehe Kernmembranen ausgebildet waren, so dass keine Zwerg- 
kerne, von nachhinkenden Chromosomen gebildet, in dem untersuchten 
Material beobachtet werden konnten. 

Gréssenverschiedenheiten zwischen den Chromosomen sollen nach 
BLACKBURN und HARRISON bei mehreren Salizx-Arten vorkommen, be- 
treffs caprea wird aber angegeben, dass die Chromosomen »practically 
equal in size» sind (I. c., S. 369). Dies wurde auch hier gefunden, 
doch sind wohl einige Chromosomen etwas grésser, andere etwas 
kleiner als die Mehrzahl (Fig. 2—4). Formverschiedenheiten scheinen 
auch vorhanden zu sein, aber da die Chromosomen ziemlich zahlreich 
und klein sind, bietet es zu grosse Schwierigkeiten um zu entscheiden, 
inwiefern die beobachteten Verschiedenheiten typisch sind, oder nur 
durch die verschiedene Lage der Chromosomen in der Kernplatte oder 
durch den verschiedenen Teilungszustand der Gemini vorgetaéuscht 
werden. 

Geschlechtschromosomen konnten nicht beobachtet werden. Zahl- 
reiche beginnende Anaphasestadien, in denen man die Chromosomen 
gut von der Seite sehen konnte, wurden genau studiert, ein XY-Paar 
wurde aber nicht entdeckt. In Fig. 3 sind alle Chromosomen in einer 
Pollenmutterzelle gezeichnet. Die Gréssenunterschiede der Chromoso- 
men, die die geschlechtsrealisierenden Gene tragen, sind also entweder 
ausserordentlich klein oder tiberhaupt nicht vorhanden. 

Die folgende Entwicklung in den Pollenmutterzellen bot nichts 
von besonderem Interesse, weshalb sie hier nicht beschrieben wird. 
Mit einigen Worten soll aber schliesslich die Reduktionsteilung bei 
dem Ausgangsstrauch der Kreuzung erwihnt werden. Sie zeigte véllige 
Ubereinstimmung mit der soeben beschriebenen des Gartenstrauches. 
Die Pfropfung iibte keinen Einfluss auf den Verlauf der Teilung aus, 
rief auch keine Stérungen hervor. Die haploide Chromosomenzahl 
war auch hier 19 (Fig. 5). Dies war von einem gewissen Gewicht 
festzustellen, weil die Vermutung gediussert wurde, dass bei den Kreu- 
zungen keine reine caprea verwendet worden sei; dies sollte erklaren, 
warum in F, Straucher mit Charakteren von ganz anderen Arten als 
viminalis und caprea aufgetreten seien. Der fragliche caprea-Strauch 
ist aber offenbar kein Bastard, in dem cinerea, phylicifolia oder 
nigricans eingeht, denn dann sollten ganz andere Chromosomenverhalt- 
nisse gefunden werden. 
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DIE F,-GENERATION. 


Zwei CO -Straucher wurden untersucht, der eine, dessen Reduktions- 
teilung zuerst beschrieben wird, stammt von einem bewurzelten Zweig 
des Strauches 15, der der Vater der F.-Generation ist. Die Diakinese 
war schlecht fixiert, offenbar waren aber keine Unregelmissigkeiten 
vorhanden. In der ersten Meta- und Anaphase konnten die Chromo- 
somen besser studiert werden. Die Chromosomen bilden 19 Bivalente. 
Es herrscht also starke Affinitaét zwischen »homologen» caprea- und 
viminalis-Chromosomen, denn Univalente kommen nicht vor. Dass die 
Paarung allosyndetisch ist, wenigstens vorwiegend, kann aus den 
genetischen Befunden geschlossen werden. In der F.-Generation ist 
ja normale Spaltung betreffs mehrerer Genen konstatiert, und trotz 
der nicht besonders grossen Individuenanzahl ist ein Strauch erschie- 
nen, der caprea vOllig 4hnelt. Ohne Allosyndese kénnten aber die 
caprea-Chromosomen in so grosser Menge und so rasch nicht wieder- 
erhalten werden. Gréssenverschiedenheiten zwischen gepaarten Chro- 
mosomen, die Allosyndese zytologisch demonstrieren sollten, wurden 
bisweilen in einigen Bivalenten in der Kernspindel beobachtet (Fig. 8). 
Dies sollte auf eine geringe Verschiedenheit zwischen gewissen caprea- 
und viminalis-Chromosomen beruhen, doch sind die Fixierungen nicht 
geniigend gut, um sichrere Ausserungen in dieser Frage zu gestatten. 

Die Anaphase geht in der Regel ordentlich von statten, so dass 
zwei Tochterplatten mit je 19 Chromosomen in der Pollenmutterzelle 
gebildet werden (Fig. 6a und b). Wie bei caprea gestaltet sich der 
Anfang der Anaphase wegen des ungleichzeitigen Auseinanderweichens 
der Chromosomen etwas unregelmassig, aber diese Unregelmassigkeit 
ist hier beim Bastard entschieden mehr prononziert. Auch darin macht 
sich der Hybrideneinfluss geitend, dass viel 6fter als bei caprea Chro- 
mosomen stark verzégert werden (Fig. 7). Es wurde auch beobachtet, 
dass verspitete Univalente in der Kernspindel langsgeteilt wurden. 
Sie werden aber mit den Tochtergruppen vereint, ehe eine Kernmem- 
bran gebildet wird. Zwergkerne werden von ihnen nicht gebildet, bis- 
weilen erfolgt aber eine Elimination von Chromosomenteilen. 

Im zweiten Teilungsschritt ist sehr oft — 6fter als im ersten — 
ein Nachhinken von Chromosomen zu sehen (Fig. 11). Meist werden 
sie aber mit den Tetradenkernen vereint, die dann bisweilen ein 
amo6boides Aussehen haben, wie ich frither bei einem anderen Bastard, 
namlich Godetia amoena X Whitneyi, abgebildet habe (HAKANSSON 
1925). Zwergkerne wurden seltener beobachtet. Die Pollentetraden 
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sind auch normal. Bisweilen hatten sie aber eine tiberzdhlige, winzig 
kleine Zelle, in der oft kein Kern zu finden war, vermutlich weil er 
schon degeneriert war. 

Die in Fig. 10 abgebildete Pollenmutterzelle stammt aus einem 
Antherenfach, wo nur homotypische Telophase oder noch spatere Sta- 
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S. viminalis X caprea, Fi. — Fig. 6a und b: Die beiden anaphasischen Chromoso- 

mengruppen, die im selben Schnitt sichtbar waren. — 7: Die heterotypische Ana- 

phase. — 8: Einige Bivalente in einer Teilung. Vergr. 3500. — 9, 10: Bildung di- 

ploider Gonenkerne. — 11, 12: Pollenmutterzellen nach unregelmassigen homotypi- 
schen Teilungen. Vergr. 1070. 


dien vorhanden waren. Offenbar sind soeben zwei grosse diploide 
Kerne gebildet, und also werden bisweilen, doch sehr selten, Pollen- 
k6rner mit verdoppelter Chromosomenzahl gebildet. Es fragt sich, wie 
die Chromosomenverdoppelung hier geschah. Mehrere Modi sind in 
der Literatur beschrieben, der Verlauf ist bei verschiedenen Pflanzen 
wohl sicher verschieden. Die am meisten vorkommenden pflanzlichen 
Typen sind: 1) infolge somatischer Verdoppelung sind die Pollen- 
mutterzellen tetraploid, und machen eine normale Reduktionsteilung 
durch (so z. B. Oenothera, HAKANSSON 1926), 2) der erste Teilungs- 
schritt wird unter Bildung eines s. g. Restitutionskerns tibersprungen 
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(die semiheterotypische Teilung von ROSENBERG), 3) die erste Teilung 
ist normal, aber die homotypischen Kernspindeln verschmelzen. Hier 
haben wir also die beiden letzten Mdéglichkeiten ins Auge zu fassen, 
und von diesen trifft die dritte zu. Es wurde nimlich beobachtet, dass 
einzelne Chromosomen in den einander genaherten Kernspindeln in Ver- 
bindung getreten sind und dass die homotypischen Kernspindeln bis- 
weilen vereint werden (Fig. 9). Bei anderen untersuchten Saliz-Formen 
wurde dies auch gesehen (siehe Fig. 31 und 32). Fig. 12 zeigt eine 
seltenere Anomalie. Hier scheinen sich zwei Tetradenkerne zu ver- 
einen, die aus derselben Kernspindel hervorgingen: Chromosomen 
blieben offenbar in der Kernspindel nach der Anaphase, und eine ge- 
meinsame Kernmembran wurde gebildet. Diploide Gonen, die in der 
letzteren Weise entstehen, haben natiirlicherweise eine andere geneti- 
sche Konstitution als diejenigen, die durch Zusammenschmelzung von 
Chromosomengruppen oder Tetradenkernen aus verschiedenen homo- 
typischen Kernspindeln gebildet werden. Dass die Vaterpflanze von 
laurina f. arte facta diploide Pollenk6érner bildet, ist also sicher. 

Bei dem anderen untersuchten (-Strauch, der die Bezeichnung 
24 hat, verlief die Reduktionsteiiung in ahnlicher Weise. Die Chro- 
mosomenpaarung war gut, Verzégerungen von Chromosomen wurden 
aber in beiden Teilungen beobachtet. Eine kleine Extrazelle gab es in 
den Pollentetraden oft. Der fertige Pollen dieses Strauches wurde un- 
tersucht. Er war anscheinend gut, indem etwa 83 % der Korner ein 
gesundes Aussehen hatten. Von den anderen waren zwei verschiedene 
Typen vorhanden, teils véllig leere, teils mit zytoplasmatischem Inhalt, 
aber geschrumpft, und wie die leeren kleiner als die normalen. Selten 
waren Pollenkérner, die bedeutend grésser als die Mehrzahl waren 
(siehe Fig. 15). Die letzteren sind vermutlich diploid, die ganz leeren 
K6érner verdanken ihre Bildung vielleicht einer Chromosomenelimina- 
tion in der Reduktionsteilung. Die in den Tetraden beobachteten 
Zwergzellen sind jetzt verschwunden. 


EIN NORMALER F,-STRAUCH. 


Es wurden zwar mehrere mannliche Straucher der F.-Generation 
untersucht, weil es aber notwendig ist, gewisse Befunde durch das 
Untersuchen von mehr Material zu kontrollieren, werden hier nur zwei 
behandelt, naimlich einer mit normalem Aussehen, offenbar ein ge- 
wohnliches Rekombinationsprodukt, und 528, der einen gigantea-Typus 


darstellt. 
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Bei dem erstgenannten war die Chromosomenzahl unverandert, 
und die Reduktionsteilung geschah mit der gréssten Regelmassigkeit. 
In der ersten Teilung sind die Chromosomen gut gepaart, Gréssen- 
unterschiede zwischen gepaarter Chromosomen konnten nicht beob- 
achtet werden (Fig. 13). Morphologisch unterscheidbare X- und Y- 
Chromosomen  kom- 
men sicher nicht vor. 
In der Anaphase war 
zwar auch hier eine 
kleine Ungleichmas- 
sigkeit hetreffs des 
Auseinanderweichens 
der Chromosomen vor- 
handen, die sich meist 


S. viminalis X caprea, F2, — Fig. 13: Beginnende he- jn einer Verzégerung 
terotypische Anaphase. Vergr. 2000. — 14: Polansicht 
der Anaphase. Vergr. 2000. 





einiger Paare Ausserte, 
dieses Stadium war 
aber ebenso regelmassig wie bei reiner caprea, ja, in den untersuchten 
Praparaten noch regelmissiger, was wohl nicht signifikativ, sondern nur 
einen Zufall ist. Die Anaphase zeigt Fig. 14. 

Die zweite Teilung war auch sehr regelmassig, und Verzégerungen 
von Chromosomen wurden nicht wahrgenommen. Hierin besteht eine 
Verschiedenheit den untersuchten F,-Striuchern gegeniiber, in denen 
diese Teilung gern gest6ért verlief. Einmal wurde jedoch das Zusam- 
menfliessen der homotypischen Kernspindeln gesehen, auch hier kén- 
nen also diploide Pollenkérner gebildet werden, trotz der grossen Regel- 
massigkeit, die die Reduktionsteilung dieses Strauches kennzeichnete. 


- EIN TRIPLOIDER F,-STRAUCH. 


Der Strauch 528, ein gigantea-Typus, zeichnet sich durch seine 
riesengrossen Blatter aus. Er ist in der ersten Abhandlung HERIBERT 
NILSSONs in Fig. 22 rechts abgebildet, die Blatter ausserdem in Fig. 28. 
Von diesem Strauch wurde ein sehr grosses Material untersucht, weil 
sich herausstellte, dass hier eine vermehrte Chromosomenzahl vorhan- 
den war. Der Strauch ist minnlich, die Pollenmutterzellen erwiesen 
sich als schwer fixierbar, so dass mehrere Jahre Material gesammelt 
und in verschiedenen Mitteln fixiert werden musste, ehe eine geniigend 
grosse Zahl brauchbarer Priparate erhalten wurde um die Chromo- 
somenverhialtnisse in der Reduktionsteilung klarzulegen. 
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Die Rieseneigenschaften von 528 sind nicht nur an seinem Ausse- 
ren ersichtlich. Die Zellengrésse hat zugenommen. So sind die Pollen- 
mutterzellen grésser als bei seinem soeben beschriebenen normalen 
Bruder, doch vereitelt die verschiedene Einwirkung des Fixiermittels 
einen genaueren Vergleich. Der Durchmesser dieser Zellen war doch 
von ungefahr 10,5 zu 12 Teilstriche des Messokulars gestiegen. Dies 
st Pcie i OQ I5 O 

an Pollen aie — O OO) * 
als stark steril. Das Pollen- © es eo 
bild schwankt nicht unbe- 
deutend in verschiedenen 
Antheren, offenbar  tragen 
auch dussere Einfliisse zu dieser Variation bei. Cirka 50 % der Pollen- 
k6érner sind jedoch ganz leer, diese leeren Kérner hatten variierende 
Grésse. Von den anderen war ein Teil inhaltsarm und wohl sicher 
untauglich. Ungefaihr 40 % des Pollens hatte ein gesundes Aussehen 
und ist vielleicht gréssenteils funktionstauglich, ein mit Riicksicht auf 
die gefundene Chromosomenzahl hohes Prozent. Die Sterilitaét ist 
jedenfalls F, 24 gegeniiber auffallend vermehrt, bei dem letztgenannten 
Strauch waren nur ungefahr 6 % leere K6érner vor- 
handen. Die anscheinend gesunden Kérner bei 528 = 4¢ A\\e 


‘ 


Fig. 15: Pollenkérner von 24 (links) und 
528 (rechts). 


‘ 

zeigen eine bedeutende Variation nicht nur betreffs An CH 

Grésse sondern auch hinsichtlich der Form, indem “2 <72), 

einige ellipsoidisch sind. Riesenkérner waren viel Tye! 
\ 


haufiger als bei 24, sie hatten auch eine ganz be- 

deutendere Gr6ésse, wahrscheinlich wird hier also Fig. 16: Somatische 
Pollen mit der unreduzierten Chromosomenzahl ge- ae oa 
bildet. Der Gréssenunterschied zwischen den Riesen- Form. 
k6rnern in 24 und 528 tritt in Fig. 15 hervor. 

Von Bedeutung war es bei 528 die somatische Chromosomenzahl 
zu bestimmen. In einigen Wurzelspitzen, die ich untersuchte, wurden 
mit Sicherheit 57 Chromosomen gezahlt (Fig. 16). 528 ist also betreffs 
der Chromosomenzahl triploid, oder dreibasisch, wenn man der Be- 
zeichnungsweise BRIEGERS den Vorzug gibt, weil es sich ja um einen 
Chromosomenbestand handelt, der sicher aus verschiedenen Genomen 
besteht (BRIEGER 1928). Hier soll aber die erstere Benennung ver- 
wendet werden. 

Die heterotypische Prophase in den Pollenmutterzellen konnte 
nicht studiert werden, weil das Kerninhalt von den Fixiermitleln zu 
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stark umwandelt war. Auch die Diakinese war zu schlecht fixiert, um 
Studien tiber die Chromosomenpaarung zu erlauben. Nach Auflésung 
der Kernmembran in der Pollenmutterzelle konnte aber in giinstigen 
Fallen die Art der Chromosomenbindung beobachtet werden. Es 
waren dann trivalente, bivalente und univalente Chromosomen vor- 
handen, von diesen drei Sorten tiberwog immer die erstere stark. So 
sind in der in Fig. 17 abgebildeten Pollenmutterzelle 14 trivalente, 
5 bivalente und 5 univalente Chromosomen zu sehen. Meist sind aber 
noch mehr Trivalente und entsprechend weniger der anderen Kate- 
gorien vorhanden, doch sind die Chromosomen in diesem Stadium so 
stark kontrahiert, dass die Verschiedenheit zwischen den Chromoso- 
men oft undeutlich ist. 

Diese Kontraktion halt noch im Anfang der ersten Metaphase an, 
gegen Mitte und Ende dieses Stadiums sind aber die trivalenten Chro- 
mosomen langgestreckt und sehen im allgemeinen wie Stébchen aus 
(Fig. 18). Wenn die Fixierung besser gelungen ist kann gesehen 
werden, dass diese Staébchen je aus drei gew6éhnlich in einer Reihe 
liegenden Chromosomen bestehen, in der beginnenden Anaphase Iasst 
sich aber die Form der Trivalente am besten beobachten, so schon 
in Fig. 18 rechts, wo die trivalentbildenden Chromosomen sich soeben 
getrennt haben. Fig. 19 zeigt einige Trivalente mit anderem Aussehen, 
so ein wo jedes Chromosom mit den beiden anderen mit seinem 
inneren Ende zusammenhiangt, weiter ein stark winkelig gebogenes 
Trivalent. In Fig. 20 sind einige Trivalente aus einer Pollenmutterzelle 
abgebildet, davon eines mit einer selienen Orientierung, indem das 
mittlere Chromosom nach dem einen, die beiden anderen nach dem 
anderen Pole der Kernspindel gerichtet sind. In der Regel pflegt das 
mittlere Chromosom mit einem der Endchromosomen zu gehen (vergl. 
Fig. 23). Die beobachteten Formen erinnern an die von DARLINGTON 
wie auch OKABE in Prunus gefundenen (DARLINGTON 1928). Nur 
scheint bei Prunus eine gréssere Variation vorhanden sein, méglicher- 
weise waren aber die Fixierungen besser, so dass abweichende Tri- 
valenttypen deutlicher hervortraten. 

Die bivalenten Chromosomen haben das gewoéhnliche Aussehen 
und liegen in der Kernspindel. Die erste Metaphase bei dieser Form 
zeigt tibrigens gern die Eigentiimlichkeit, dass die Chromosomen nicht 
in ganz derselben Hohe geordnet liegen (Fig. 19). Die univalenten 
Chromosomen werden auffallend genug in der Regel in der Aquatorial- 
ebene der Kernspindel eingeordnet (Fig. 18 und 19). Zwar kann man 
Univalente sehen, die nicht dort sondern mehr zerstreut liegen, eine 
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genauere Beobachtung ihrer Lage aber macht klar, dass sie soeben 
von Trivalenten abgegeben wurden, also die anaphasische Bewegung 
begonnen haben. Es kann jedoch nicht behauptet werden, dass die in 
der Diakinese vorhandenen Univalente immer 4quatoriell angeordnet 
werden — sie gelangen: bisweilen ganz ausser der Kernspindel und 
gehen im Zytoplasma der Pollenmutterzelle zugrunde (Fig. 28) — es 
ist dies aber ihr gewOhnliches Verhalten. 


18 19 
o * 


208 foe 


23 
22 : 


Die triploide Salix-Form. — Fig. 17: Pollenmutterzelle nach Auflésung der Kern- 

membran. — 18, 19: heterotypische Metaphasen. — 20: Einige Trivalente. Vergr. 

2000. — 21, 22: heterotypische Metaphasen, Polansicht. — 23: Anfang der Anaphase, 
nur 7 Trivalente sind gezeichnet. 








Es wurde versucht, die Zahl der Trivalente in verschiedenen Meta- 
phasenplatten zu bestimmen, von der Beobachtung quergeschnittener 
solcher ausgehend. Dies ist natiirlich keine befriedigende Methode, 
weil man, wenn namlich in gewissen Chromosomen die Anaphase 
begonnen hat, leicht falsch zaihlt. Selten sind alle 57 Chromosomen 
zu 19 Trivalenten vereint, gew6hnlich sind einige Trivalente in je ein 
Bivalent und ein Univalent zerfallen. 21—23 Chromosomen wurden 
in den Kernplatten wohl am 6ftesten gezihlt (siehe Fig. 21 und 22), 
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also meist 2—4 zerfallene Trivalente; aber es kénnen bis 6 sein. 
Die Chromosomenanordnung in der ersten Metaphase schwankt also 
von 19); bis 13); 6, 6; wobei z. B. eine Anordnung wie 16); 3,; 3; sehr 
haufig ist. 

Die beginnende Anaphase in den Trivalenten zeigt Fig. 23. Nur 
7 Trivalente sind in der Figur wiedergegeben. Von den drei Chromo- 


26 








Die triploide Salix-Form. — Fig. 24-27: heterotypische Anaphase in Seitenansicht 
von verschiedenen Pollenmutterzellen. — 28: Anaphase in Polansicht, derselbe 
Schnitt, aber verschiedene Einstellung. 


somen in jedem gehen zwei nach dem einem, eines nach dem anderen 
Pol. Weil die Chromosomen die Anaphasenbewegung etwas ungleich- 
zeitig beginnen, und weil verschiedene Chromosomensorten vorhanden 
sind, sieht der Anfang der ersten Anaphase sehr unregelmassig aus, 
die Chromosomen sind namlich tiber den mittleren Teil der Kern- 
spindel sehr zerstreut (Fig. 24). Aber bald sind ein paar ziemlich 
regelmassige Chromosomenplatten gebildet. Die Anaphase ist also 
normal unzweifelhaft ziemlich regelmassig, wenn auch einige Chromo- 
somen immer verspatet sind (Fig. 26 und 27). Fig. 28 zeigt die beiden 
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Platten in Polansicht. Sie lagen im gleichen Schnitt, wurden aber 
beim Zeichnen im Interesse der Klarheit auf zwei Figuren verteilt. 
Die eine Platte hat 26 Chromosomen, ausserdem sieht man bei unge- 
fahr derselben Einstellung der Mikrometerschraube des Mikroskops 
noch ein Chromosom in der Peripherie der Pollenmutterzelle. Die 
andere Gruppe hatte anscheinend 29 Chromosomen, eines — unten und 
etwas rechts in der Figur — war aber ein Bivalent, dessen Chromo- 
somen sich noch nicht getrennt hatten. Alle Chromosomen sind also 
in dieser Pollenmutterzelle sichtbar, die Chromosomenverteilung ist 28 
(davon ein eliminiertes) + 29. Nur sehr selten ist es aber méglich 
alle Chromosomen so in einer Zelle zu sehen unter anderem deshalb, 
weil die beiden nach demselben Pol gehenden Chromosomen eines 
Trivalents bisweilen dicht beisammen bleiben, ja, sie schienen am Pole 
der Spindel angelangt noch nicht getrennt (siehe Fig. 25). 

Nicht immer aber verlauft die Anaphase so regelmissig. Stirkere 
St6érungen waren in vielen Antheren zu beobachten. Bisweilen eilten 
Chromosomen bei der Polwanderung voraus. Haufiger war die Ver- 
spitung von Chromosomen, ganze Trivalente konnten zuriickbleiben 
(Fig. 25). Nicht selten wurde die Beobachtung gemacht, dass ein 
Univalent lingsgeteilt wurde (Fig. 26, 27). Langsteilungen von uni- 
valenten Chromosomen sind bei triploiden Formen neulich von NEWTON 
bei Tulipa gefunden (NEWTON und DARLINGTON 1929), wie auch von 
NAGAO bei Narcissus (NAGAO 1929). Sonst wird meist angegeben, dass 
bei Triploiden die Univalente ungeteilt auf den Polen verteilt werden. 
Das letztgenannte Verhialtnis ist auch bei der triploiden Salix am 
haufigsten. In einigen Antheren, deren Pollenmutterzellen sich in der 
Interkinese befanden, waren sehr oft von zuriickgebliebenen Chromo- 
somen Zwergkerne gebildet worden (Fig. 29), was aber sonst unge- 
wohnlich ist. 

Die homotypischen Kernteilungen sind infolge Verspaitung von 
Chromosomen oft unregelmissig (Fig. 30). Diese Verspatungen brach- 
ten es mit sich, dass tiberzihlige Kerne nach abgeschlossener Reduk- 
tionsteilung nicht selten sind (Fig. 33), bisweilen waren mehrere 
solche vorhanden. Nach der Chromosomenzahl in einigen homotypi- 
schen Kernplatten zu urteilen, ist die Chromosomenverteilung im ersten 
Teilungsschritt meist 28 -++ 29, die Fixierungen waren betreffs der homo- 
typischen Metaphase nicht geniigend gut um statistische Zahlungen zu 
erlauben. Oft war eine viel zu kleine Anzahl in den Kernplatten, ob 
aber auf infolge der Fixierung entstandenen Verklebungen, oder ob es 
sich um sekundare Assoziierungen von Chromosomen handelt, nach 
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einigen Autoren in den homotypischen Teilungen polyploider Formen 
vorkommend, konnte nicht ermittelt werden. Mehr als zwei Kern- 
spindeln kommen nicht vor, es werden also die bei der ersten Teilung 
eventuell entstandenen Zwergkerne nicht geteilt. 

Bei 528 wurde die Bildung von Pollenkérnern mit der unreduzier- 
ten Chromosomenzahl nicht selten beobachtet, Verschmelzungen der 
homotypischen Kernspindeln zufolge. Die gebildeten Kerne werden 


29 
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Die triploide Saliz-Form. — Fig. 29: Interkinese. Vergr. 2000. — 30: Die homo- 
typischen Teilungen. — 31: Bildung diploider Gonenkerne. — 32, 33: Pollenmutter- 
zellen nach der Reduktionsteilung. Vergr. 2000. 


also triploid, oder: hypotriploid, falls Chromosomenelimination friiher 
stattgefunden hat. Fig. 31 zeigt eine solche Lage der homotypischen 
Spindeln, dass daraus drei Kerne resultieren miissen, ein unreduzierter 
und zwei reduzierte. In Fig. 32 sehen wir auch einen sehr grossen 
und einen normalen Kern in der Pollenmutterzelle. Leider war der 
angrenzende Schnitt weggefallen, so dass ungewiss ist, ob noch einen 
Kern vorhanden war, oder ob der grosse aus drei Tetradenkernen 
gebildet ist, was nicht unwahrscheinlich erscheint. Von den Zwerg- 
kernen werden sehr kleine Pollenzellen gebildet. Nicht in allen An- 
theren sind aber die Pollentetraden mit solchen iiberzahligen Zellen 
versehen, sehr oft haben sie ein sehr regelmissiges Aussehen. 
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Es treten also in der Reduktionsteilung des triploiden Salizx- 
Strauches trivalente Chromosomen auf. In den letzten Jahren sind 
solche bei vielen Triploiden entdeckt worden. Eine Zusammenstel- 
lung der bisherigen Falle hat soeben NAGAO mitgeteilt (NAGAO 1929, 
S. 185). In seiner Liste werden im Ganzen 15 Pflanzengattungen er- 
wahnt, in denen Trivalentbildung bei triploiden Formen und Bastarden 
bekannt ist, alle nach 1921 entdeckt. Der Liste muss noch die Gattung 
Nicotiana hinzugefiigt werden, in der zuerst BRIEGER Trivalente er- 
wahnt hat (BRIEGER 1928). Meist sind es Genommutanten oder Garten- 
formen bei denen mehr oder weniger sicher Autotriploidie vorliegt, um 
mit KItHARA und ONO die Erscheinung zu bezeichnen, dass derselbe 
Chromosomensatz. verdoppelt wird. Die triploide Salix ist aber nach 
der Terminologie der erwahnten Autoren eine allo-triploide Form. 
Nun kann es aber keineswegs tiberraschen, dass auch hier ziemlich 
volistandige Trivalentbildung vorkommt. Im primiéren viminalis X 
caprea-Bastard war ja die Chromosomenpaarung sehr gut, und es 
wurden bei der Reduktion nur Bivalente gebildet, trotzdem die Chro- 
mosomen zwei verschiedenen Arten angehoérten. Die triploide Form 
ist wohl sicher dadurch entstanden, dass ein diploides Pollenkorn, das 
seine Bildung einer Verschmelzung in der homotypischen Teilung 
verdankt, einen gewo6hnlichen F,-Embryosack befruchtet hat. 

Schon friiher waren aber einige Falle von Triploidie bekannt, bei 
denen trivalente Chromosomen in der Reduktionsteilung vorkommen, 
trotzdem verschiedene Genome vorhanden sind. So sind sie merk- 
wirdigerweise in dem F’,-Bastard zwischen Zea (n = 10) und Euchlaena 
(n = 20) gefunden, und das von zwei verschiedenen Forschern (nach 
MCCLINTOCK 1929 zitiert). OQ—3 Trivalente sind neulich in den triploi- 
den F,-Bastarden T. dicoccum X monococcum und T. aegilopoides 
boeoticum X T. dicoccum beobachtet (KIHARA und NISHIYAMA 1929). 
Trivalente Chromosomen sind auch in Riickkreuzungen gefunden wor- 
den. BRIEGER riickkreuzte F,-Pflanzen des Bastardes Nicotiana taba- 
cum X N. Rusbyi mit N. tabacum und fand in zwei Pflanzen, die eine 
vermehrte Chromosomenzahl hatten — sie waren offenbar dadurch ent- 
standen, dass eine F,-Gamete mit allen 36 oder beinahe allen Chromo- 
somen mit einer normalen tabacum-Gamete verschmolzen war — tri- 
valente Chromosomen (BRIEGER 1928). In Nicotiana (rustica < pani- 
culata) X paniculata hat LAMMERTS trivalente Chromosomen bei poly- 
ploiden Pflanzen gesehen (LAMMERTS 1929). Salix bildet also ein neues 
Beispiel fiir Trivalentbildung in einer allo-triploiden Form, von den 
anderen verschieden dadurch dass sie in einer Pflanze vorkommt, die 
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in F, einer Artkreuzung erschienen ist. Man kann also nicht, wenn 
man eine triploide Pflanze in der Natur oder im Garten findet, ohne 
weiteres behaupten, dies sei eine auto-triploide Rasse, weil alle oder 
beinahe alle Chromosomen in der heterotypischen Metaphase Tri- 
valente bilden. Sie kann aus einer Artkreuzung hervorgegangen sein, 
und es gilt dann, wenn dies méglich ist, den Bastard zwischen den 
mutmasslichen Eltern zu untersuchen um zu konstatieren, ob in diesem 
die Chromosomenpaarung gut ist. Nur wenn dies der Fall ist, hat man 
namlich Trivalente zu erwarten. 

Der Verlauf der Paarung der drei Chromosomen, die ein Trivalent 
bilden, ist neulich betreffs triploider Tulpen und aneuploider Hya- 
zinthen klargelegt und Parasyndese festgestellt worden (NEWTON und 
DARLINGTON 1929). Dass bei 528, wie oben beschrieben wurde, einige 
Trivalente oft in je ein Bi- und ein Univalent zerfallen sind, ist nichts 
Ungewohnliches. Dies kommt schon bei fraglos auto-triploiden For- 
men vor, z. B. bei triploiden Zea Mays (MCCLINTOCK 1929) und tri- 
ploiden Tulipa (NEWTON und DARLINGTON 1929). Man kann also aus 
dem Vorkommen von Univalenten bei 528 nicht schliessen, dass Chro- 
mosomenst6rungen anderer Art als die Bildung einer diploiden Gone 
seine Entstehung veranlasste, etwa den Ausfall gewisser Chromosomen 
und ihre Ersetzung durch andere. 

Wie oben erwahnt, haben einige Forscher neulich Langsteilung 
von univalenten Chromosomen bei triploiden Formen gesehen. Die 
zitierten Forscher teilen weiter mit, dass die Langshalften im zweiten 
Teilungsschritt nicht wieder geteilt werden, vielmehr wahrend der 
homotypischen Anaphase nachhinken, und ungeteilt nach dem einen 
Pole gelangen oder eliminiert werden. Ich habe auch »lagging chro- 
mosomes» in den homotypischen Teilungen gesehen, bisweilen waren 
sie so klein, dass sie wie Langshalften aussahen, meistens waren es 
gewohnliche Chromosomen, und es muss bei diesem Objekt unent- 
schieden bleiben, inwiefern ein univalentes Chromosom wiahrend der 
Reduktionsteilung zwei Lingsteilungen durchmachen kann oder nicht. 


DIE WEIBLICHEN STRAUCHER DER S. VIMINALIS X 
CAPREA-KREUZUNG. 


Die somatischen Chromosomen wurden bei mehreren Strauchern 
gezahlt, aber nur bei 597 (= /aurina arte facta) wurde eine vermehrte 
Anzahl gefunden, sonst schienen wie bei den Eltern 38 vorzukommen. 
Nur bei einigen wurde die Entwicklung in den Samenanlagen naher 
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gefolgt, weil also anscheinend kaum etwas von Interesse zu erwarten 
war. Dabei wurde die Entwicklung des. Embryosacks mehr nebenbei 
studiert, die Chromosomen bilden ja den Hauptzweck dieser Unter- 
suchung. 


S. VIMINALIS UND CAPREA. 


Der weibliche Ausgangsstrauch der Kreuzung wurde untersucht, 
und in seinen Wurzelzellen wurden 38 Chromosomen gesehen, also 
normale Verhiltnisse. Vergleichsweise wurde auch ein weiblicher 
Strauch von S. caprea aus dem hiesigen botanischen Garten studiert. 
Die Entwicklung war in beiden sehr 4hnlich. 

Im Nuzellus wird eine einzige Embryosackmutterzelle ausgebildet; 
hierin besteht Ubereinstimmung mit den anderen untersuchten Salix- 
Formen, nur selten wurde cine zweite solche Zelle beobachtet. Von 
der primaren Archesporzelle wird: eine Deckzelle abgeschieden, die 
geteilt wird, so dass meist zwei Schichten von Deckzellen die Embryo- 
sackmutterzelle von der Epidermis am Nuzellusscheitel trennen (Fig. 
35). Wie von CHAMBERLAIN bei den amerikanischen Arten wurde eine 
haufige Variation in der Zahl der Deckzellschichten beobachtet, so dass 
also die Embryosackmutterzelle mehr oder weniger tief im Nuzellus 
liegt. Als extrem wurde bei caprea beobachtet, dass das Abscheiden 
einer primaren Deckzelle ganz unterblieben war (Fig. 34). Die Samen- 
anlage bei Salix ist also, wie schon aus friiheren Untersuchungen her- 
vorgeht, apodermal und crassinuzellat, doch wird der Nuzellusscheitel 
vom Embryosack zerstért. Von den beiden Arten hat caprea den 
grosseren Nuzellus und auch eine gréssere Embryosackmutterzelle. 

Die heterotypische Kernspindel liegt wie bei den anderen unter- 
suchten Formen im apikalen Teil der langen Embryosackmutterzelle 
und diese wird also in eine gréssere chalazale, und eine kleinere apikale 
Dyadenzelle aufgeteilt (Fig. 35). Wahrend der homotypischen Tei- 
lungen ist die Kernspindel in der ersteren Dyadenzelle immer lings- 
gestellt, in der apikalen sehr oft aber schrig- oder quergestellt (wie in 
Fig. 37). Die Makrosporentetrade hat also oft die s. g. T-Form. In 
der apikalen Zelle erfolgt die Teilung oft verspatet, so bisweilen wenn 
die chalazale Zelle schon geteilt ist. Es wurde auch beobachtet, dass 
die Teilung in der apikalen Zelle ganz unterblieb. Dies ist aber die 
einzige Abweichung in der Makrosporen- oder Embryosackentwicklung, 
die mit Sicherheit konstatiert wurde. Die grosse Variation, die CHAM- 
BERLAIN bei den von ihm untersuchten Formen fand, wo bei derselben 
Art sowohl Normaltypus wie seltener Scillatypus oder gar Liliumtypus 
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vorkommen konnte, wurde nicht gesehen. Hierin besteht Uberein- 
stimmung mit den Befunden von JONSSON, der fiir Salix nur die Bildung 
von vier Makrosporen angibt. 

Die chalazale, von Anfang an grésste Makrospore entwickelt sich 
wie bei den anderen untersuchten Strauchern zum Embryosack (wie 
in Fig. 39). Dieser vergréssert sich stark, besonders im Vierkern-Sta- 
dium (wie in Fig. 40). Der Embryosack zeigt normalen achtkernigen 





Nuzellus von 34, 35: S. caprea, — 36: S. viminalis, — 37: S. viminalis X caprea, 
F;, — 38: S. viminalis X caprea, F2, aurita-ihnliche Form. Vergr. 800. 
Bau. Der Scheitel des Nuzellus wird zerstért, so dass der Eiapparat 
in das innere Ende der Mikropyle zu liegen kommt (Fig. 41). Der 
Embryosack ist bei caprea grésser als bei viminalis (Fig. 42 und 41). 
In Fig. 42 ist die Nuzellusepidermis noch nicht zerstért, dies pflegt 
aber gewohnlich auch bei caprea in diesem Zeitpunkt geschehen zu 
sein. Die drei Antipoden sind noch am Leben, die Eizelle ist gross 
und seitlich inseriert, der sekundaére Embryosackkern liegt nahe dem 
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Eiapparat und ist durch Zytoplasma mit ihm vereint. Die Befruchtung 
habe ich zwar nicht studiert, habe aber ein paarmal bei caprea den 





Fig. 39: S. viminalis X caprea, F;. Die erste Teilung im definitiven Embryosack. — 40: 
S. viminalis X caprea, F2, caprea-ahnlich. Vierkerniger Embryosack im Nuzellus. — 41: 
S. viminalis. Embryosack. — 42: S. caprea. Embryosack. Vergr. iiberall gleich 320. 


Pollenschlauch verfolgt und gefunden, dass er durch die Mikropyle 
wachst. Die Beobachtung wird erwahnt, weil betreffs der verwandten 
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Gattung Populus ein anderes Verhalten des Pollenschlauches beschrie- 
ben ist, nimlich von GRAF, der Aporogamie fand (SCHNARF 1928, wo 
auch erwahnt wird, dass CHAMBERLAIN einen Pollenschlauch in der 
Mikropyle einer Salix abgebildet hat). Die Endospermentwicklung 
folgt dem s. g. nukleiren Typus (Tafel I, Fig. 1). 

Das Verhalten der Chromosomen wahrend der Reduktionsteilung 
bietet, soweit die Beobachtungen reichen, keine Besonderheiten. Die 
Paarung war gut, und 19 bivalente Chromosomen waren in der Dia- 
kinese vorhanden (Fig. 43 a und 6b). Geschlechtschromosomen wurden 
nicht beobachtet. Nach den Abbildungen in der Abhandlung von 
BLACKBURN und HARRISON schien es, als ob die caprea-Chromosomen 
bedeutend grésser seien als die von viminalis. Wie aus Fig. 43—46 
hervorgeht ist der Gréssenunterschied jedenfalls klein, méglicherweise 
sind sie aber bei caprea etwas grésser. Leider habe ich zu wenig 
Material untersucht um mich mit Bestimmtheit in bezug auf die Chro- 
mosomengrésse diussern zu kénnen; beim Studium von Praparaten wird 
man namlich oft durch Verschiedenheiten in Farbung und Fixierung 
getauscht. 


DIE F,-GENERATION. 


Es wurde der Strauch 13 untersucht, aus dem die F,-Generation 
stammt. Die somatische Chromosomenzahl wurde in Adventivwurzeln 
zu 38 bestimmt. 

Hier war es auffallend, dass, besonders oft in dem diesjahrigen 
Material, die Entwicklung des Integuments sehr verspatet war. Die 
Reduktionsteilung war abgeschlossen ehe das Integument den Nuzellus- 
scheitel erreicht hatte. Ja, der Kern des definitiven Embryosacks hatte 
sich geteilt, und das Integument war nicht viel héher gewachsen. 
Gewohnlich war die Verspatung in allen Samenanlagen eines Frucht- 
knotens eingetreten, der reduzierte Grésse hatte. Es war eine Ent- 
wicklungshemmung eingetreten, die jedoch das sporogene Gewebe der 
Samenanlage nicht mitbetroffen hatte. In anderen Fruchtknoten waren 
dagegen die Samenanlagen von normaler Grésse und das Integument 
bildete, wenn der Embryosack zweikernig wurde, einen Mikropylen- 
kanal (Fig. 39), die Reduktionsteilung geschah also in derselben Ent- 
wicklungsstufe wie bei viminalis und caprea. 

Die sporogenen Zellen liegen tief eingebettet im Nuzellus (Fig. 37), 
indem durchschnittlich mehr Deckzellenschichten als bei den reinen 
Arten vorhanden sind. Die Bildung von vier Makrosporen erfolgt nor- 
mal und in beinahe allen Samenanlagen. Die Makrosporentetrade hat 
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dank der Lage der homotypischen Kernspindeln (Fig. 37) in der Regel 
die erwihnte T-Form; es wurde jedoch auch die andere Anordnung 
beobachtet (Fig. 39). Der vierkernige Embryosack ist bis zur Nuzellus- 
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Fig. 43a und b: S. viminalis. Diakinese. — 44: S. caprea. Chromosomen in einer 
heterotypischen Metaphase. — 45: S. viminalis. Heterotypische Metaphase. — 46: 
S. caprea. Heterotypische Metaphase. — 47: S. viminalis X caprea, F:. Hetero- 


typische Metaphase, Polansicht. — 48: Ditto. Seitenansicht. — 49: S. viminalis X 

caprea, Fe, aurita-ahnlich. Anfang der heterotypischen Anaphase. Vergr. 2000. — 

50a und b: S. viminalis X caprea, F2, aurita-ihnlich. Ende der heterotypischen 
Anaphase. Vergr. 2000. 


epidermis emporgewachsen. Im 2- und 4-kernigen Stadium degene- 
rierte der Embryosack oft. Diese Degeneration diirfte stofflich be- 
dingt sein. Es kann sich wohl nicht um eine Selektion unter den 
durch die Reduktionsteilung entstandenen Chromosomenkombinationen 
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handeln, denn die von HERIBERT NILSSON nachgewiesene Spaltung in 
zahlreiche Genen spricht gegen eine solche Deutung. Vielleicht habe 
ich zufalligerweise Material von ungiinstig gelegenen Zweigen fixiert. 

In der ersten Metaphase traten 19 Doppelchromosomen auf (Fig. 47 
und 48). Ich habe meine Aufmerksamkeit darauf gerichtet, eventuelle 
Gréssenverschiedenheiten zwischen den gepaarten Chromosomen fest- 
zustellen, es ist mir aber nicht gelungen solche mit Sicherheit zu kon- 
statieren, nur in einigen Paaren ist wie in den Pollenmutterzellen von 
15 bisweilen eine geringe Verschiedenheit zu beobachten. Die erste 
Anaphase verlief sehr regelmissig (Tafel I, Fig. 2). Die homotypischen 
Kernteilungen waren auch meist regelmissig. Doch wurde hier gese- 
hen, dass Chromosomen wihrend der Anaphase nachschleppten. Sie 
wurden aber, wie es schien, nie eliminiert, sondern mit den Tochter- 
kernen einverleibt. In der chalazalen Dyadenzelle erfolgte die Teilung 
etwas friiher (Fig. 37). 


EINIGE F,-STRAUCHER. 


Hier werden einige Beobachtungen an einigen weiblichen F,- 
Strauchern mitgeteilt, die dadurch ausgezeichnet sind, dass ihre Reduk- 
tionsteilung normal und ihre Chromosomenverhaltnisse unverandert 
sind. Die Straucher waren in ihrem Aussehen aber ziemlich ver- 
schieden, obgleich man ihnen nicht die Benennung extravagante Typen 
geben kann. . 

So war die Teilung in dem Strauch normal, der reiner S. caprea 
sehr ihnlich war. Der Nuzellus und die Embryosackmutterzelle war 
wie bei 13 kurz, jener zellenreich. Uberhaupt sind typische Verschieden- 
heiten in der Entwicklung zwischen den Formen mit unverdanderter 
Chromosomenzahl in dieser Kreuzung nicht zu finden. Der vier- 
kernige Embryosack liegt noch innerhalb des Nuzellus wie Fig. 40 zeigt. 
Eine leise Ausbuchtyng der Epidermisschicht am Scheitel des Nuzellus 
ist jetzt, wenn das Integument den Nuzellus vollkommen umwachsen 
hat, zu sehen. Verspaitung des Integumentwachstums wurde hier nicht 
beobachtet. Als Anomalie wurde eine tiberzihlige Embryosackmutter- 
zelle gesehen. Ein Strauch mit intermediarem Aussehen wurde zu spat 
fixiert um die Reduktionsteilung studieren zu kénnen. Zweifellos ver- 
lauft sie aber auch hier normal, denn bei der Teilung des Kerns in der 
keimenden Makrospore konnten 19 Chromosomen gezahlt werden. Die 
Entwicklung war wie bei 13. 

Schliesslich untersuchte ich einen Strauch der sehr abweichend 
war, indem er besonders betreffs des Aussehens der Blatter grosse Ahn- 
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lichkeit mit einer ganz anderen Art, namlich S. aurita hatte. Aurita 
wird ja in der Literatur als tetraploid angegeben, und ich erwartete 
darum, den fraglichen Strauch auch tetraploid zu finden. Dies war 
aber nicht der Fall, vielmehr war die Chromosomenzahl unverandert, 
méglicherweise war ein Chromosom mehr als normal vorhanden. In 
den somatischen Kernplatten in den Wurzelzellen wurden namlich 
38—39 Chromosomen gezahlt, das Material war jedoch zu sparlich 
um die Bestimmung der definitiven Zahl zu erlauben. 

Die Reduktionsteilung verlief in der Samenanlage ziemlich normal. 
In der ersten Metaphase sind die Chromosomen gut gepaart. Fig. 49 
zeigt wie die anaphasische Bewegung in einigen Paaren begonnen hat. 
In den immerhin wenigen beobachteten heterotypischen Teilungen war 
es haufig, dass einige Chromosomen nachhinkten. Fig. 50a und b 
zeigen eine heterotypische Anaphase, in der alle Chromosomen deut- 
lich zu sehen sind. Wahrend die Mehrzahl der Chromosomen die Pole 
der Kernspindel erreicht haben, sind in einem Paar die Gemini-Chro- 
mosomen noch nicht getrennt. Wenn man alle Chromosomen zusam- 
menzahlt, scheint es, als ob dem mikropylaren Pol 20 Chromosomen 
zuwandern, dem chalazalen 19; es ist doch auffallend, dass zwei 
Chromosomen, von denen das eine in der Mitte der Kernspindel, sein 
Partner naiher der chalazalen Chromosomengruppe liegt, besonders 
schmal sind. Es sieht aus, als ob es sich um die Halften eines langs- 
gespaltenen Univalents handeln wurde. Sicher ist dies aber nicht, es 
muss unentschieden bleiben, ob diese aurita-ahnliche Form 38 oder 39 
Chromosomen hat. 


S. LAURINA. 


Schon in der Einleitung wurde erwahnt, dass der Strauch 597 in 
der zweiten Generation der viminalis X caprea-Kreuzung am meisten 
extravagant war, und spater sich als mit der Gartenform J/aurina 
identisch zeigte (HERIBERT NILSSON 1928). Ich habe ein grosses 
Material von 597 untersucht, und wie in der Abhandlung HERIBERT 
NILSSONs mitgeteilt ist, habe ich gefunden, dass 597 den Eltern gegen- 
iiber tetraploid oder modifiziert tetraploid ist (I. c., S. 64). SKOVSTED 
hat dann der Meinung Ausdruck gegeben, dass laurina nicht als eine 
aus einer Kreuzung zwischen diploiden Arten hervorgegangene tetra- 
ploide Form angesehen werden kann, weil die Chromosomenzahl — 
SKOVSTED vermutet 82 Chromosomen bei 597 und laurina — daft 
spricht, dass sie, wie manche Floristen glauben, ein Bastard zwischen 
cinerea und phylicifolia sei (SKOVSTED 1929). 
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Es ist aber zu betonen, dass HERIBERT NILSSON schon _hervor- 
gehoben hat, dass die Chromosomenzahl der laurina »ja bei dem ersten 
Anschein» fiir eine Verwandtschaft mit cinerea und phylicifolia spricht 
(1. c.). Diese Chromosomenzahl kann doch durch Chromosomen- 
vermehrung in der viminalis X caprea-Kreuzung, wofiir ich oben ein 
neues Beispiel gegeben habe, zustandegekommen sein. Die Méglichkeit 
eines Experimentfehlers ist von HERIBERT NILSSON zuriickgewiesen 
worden, indem eine Beimischung solcher Arten, die als Eltern der 
laurina vermutet werden k6nnten, also phylicifolia, nigricans und 
cinerea, ausgeschlossen ist. Schliesslich hat ja HERIBERT NILSSON den 
fraglichen cinerea X phylicifolia-Bastard experimentell hergestellt. Er 
ahnelt aber nicht laurina, und ist die cinerea X phylicifolia-Vermutung 
wohl schon dadurch wiederlegt. 

Man muss es also erwiesen erachten, dass 597 aus der viminalis 
X caprea-Kreuzung hervorgegangen ist, und ich werde im Folgenden 
davon ausgehen. Ich will mitteilen, dass ich den Vaterstrauch des 
soeben erwahnten cinerea X phylicifolia-Bastardes zytologisch unter- 
sucht habe. In der Diakinese der Pollenmutterzellen wurden mit 
Sicherheit 44 bivalente Chromosomen beobachtet, also die Chromoso- 
menzahl, die von BLACKBURN und HARRISON bei phylicifolia gefunden 
worden ist. 

Von laurina wurde ausser 597, die laurina f. arte facta von 
HERIBERT NILSSON, auch ein Strauch im hiesigen botanischen Garten 
untersucht, der der f. hortensis angehért. Zwar wurde nicht so viel 
Material fixiert, die Fixierungen waren aber besser gelungen, darum 
sind die meisten Figuren und alle Mikrophotographien nach Prapara- 
ten von diesem Strauch gemacht. Einige Fixierungen der f. Wideana 
waren zu schlecht ausgefallen um bei Chromosomenstudien verwendet 
werden zu kénnen. Zytologische Verschiedenheiten diirften zwischen 
den laurina-Formen kaum vorhanden sein; sie werden auch hier 
gemeinsam behandelt. 

Von den anderen untersuchten Strauchern der viminalis X caprea- 
Kreuzung unterscheidet sich laurina in erster Linie dadurch, dass die 
Reduktionsteilung in der Samenanlage viel spater erfolgt. Das Integu- 
ment hat den Nuzellus vollstandig umwachsen, ein Mikropylenkanal 
ist gebildet, wenn der Kern der Embryosackmutterzelle sich noch im 
Synapsisstadium befindet. Wenn man die Reduktionsteilungen sehen 
will, muss man Fruchtknoten fixieren, die beinahe vollstandig aus- 
gewachsen sind, deren Narben dem Anschein nach fiir den Pollen 
empfangsfahig sind. Bei entsprechender Entwicklung wie bei den 
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anderen Formen sollte man einen fertigen Embryosack statt der Reduk- 
tionsteilung erwarten. Die Form des Nuzellus ist, wenn die Reduktions- 
teilung stattfindet, sehr charakteristisch, breit und am Scheitel mit 
einer Ausbuchtung gegen das innere Ende des Mikropylenkanals 
(Tafel I, Fig. 3). Beim ersten Anblick also von dem in Tafelfig. 2 
abgebildeten sehr verschieden; wenn wir ihn aber mit Samenanlagen 
entsprechenden Alters der friiher beschriebenen Formen vergleichen, 








S. laurina. — Fig. 51, 52: Die homotypischen Kernteilungen. Vergr. 1070. — 53: 

Nuzellus mit Makrosporentetrade. Vergr. 400. — 54: Nuzellus mit zweikernigem 

Embryosack. Vergr. 400. Die beiden letzten Figuren beziehen sich auf 597, die 
anderen auf »hortensis». 


sehen wir, dass der Nuzellus auch dort ein 4hnliches Aussehen hat, 
so bei der caprea-ahnlichen F.-Form (vergleiche Fig. 40). Doch ist 
der Nuzellus bei l/aurina entschieden grdsser. 

Die Embryosackmutterzelle ist sehr gross und bekommt ein cha- 
rakteristisches Aussehen dadurch, dass ihr chalazales Ende erweitert 
wird (Tafel I, Fig. 3). Der Kern liegt meist im mikropylaren Teil der 
Embryosackmutterzelle, bisweilen doch naher der Mitte, und eine ent- 
sprechende Variation gab es auch in der Lage der Kernspindel. Die 
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erste Metaphase diirfte von langer Dauer sein, namlich nach der 
grossen Haufigkeit zu urteilen, in der dieses Stadium in den Praparaten 
vorkommt. Es ist nicht ungewohnlich, dass man heterotypische Kern- 
spindeln in 4—6 Samenanlagen eines Fruchtknotens findet, ja, in bis 
8 wurden solche beobachtet. Dies erleichtert die Chromosomenstudien 
bedeutend. 

Die beiden Dyadenzellen sind von sehr verschiedener Grésse. In 
gler mikropylaren Dyadenzelle ist bei der zweiten Teilung die Kern- 
spindei schrag- oder, meist, quergestellt. Nur wenn die Zelle sehr 
lang ist, fallt die Kernspindel mit der Liangsachse der Samenanlage 
zusammen. Oft erfolgt die Teilung etwas spiter als in der chalazalen 
Dyadenzelle (Fig. 67), bisweilen erst wenn diese schon in zwei Makro- 
sporen aufgeteilt ist. Eine Eigentiimlichkeit der drei untersuchten 
laurina-Straucher ist nun die, dass auch in der chalazalen Dyadenzelle 
die homotypische Kernspindel schrig ist (Fig. 51 und 67). Dies schien 
ihre gewohnliche Lage zu sein. Nur selten war sie ganz quer, in solchen 
Fallen kann man bei einem Liangsschnitt durch die Samenanlage beide 
homotypischen Kernplatten im Querschnitt. bekommen (Fig. 52). 
Haufiger war dagegen die normale Lingslage (Fig. 68). Nach der 
Kernteilung wird die chalazale Dyadenzelle oft schrig geteilt, was der 
Makrosporentetrade ein eigenartiges Aussehen verleiht (Fig. 53). Die 
Grosse der kleineren Zelle, die abgeschieden wird, variiert aber sehr. 
Bei Wideana wurde beobachtet, dass die chalazale Dyadenzelle mehr- 
mals in zwei ebenso grosse, nebeneinander liegende Makrosporen mit 
grossen Kernen geteilt war, also eine genaue Liangsteilung der Zelle. 
Oft hat aber die Makrosporentetrade die gew6hnliche T-Form oder 
besteht gar aus vier in einer Reihe liegenden Zellen. 

Der beschriebene Teilungsmodus der chalazalen Dyadenzelle wurde 
bei den anderen weiblichen Strauchern der Kreuzung nicht beobachtet, 
und ist zweifellos tiberhaupt fusserst selten. SCHNARF zahlt in seinem 
Handbuch einige Falle auf, wo ausnahmeweise gefunden worden ist, 
dass die Makrosporen zu zwei in gleicher Héhe lagen. Aber nur bei 
Aristolochia clematilis war eine solche Anordnung so gewohnlich, dass 
laurina damit verglichen werden kann. Sie kam namlich ungefahr 
ebenso oft wie die T-Form und die von vier in einer Reihe vor 
(SCHNARF 1928). 

S. laurina ist, wie in der Abhandlung HERIBERT NILSSONs erwahnt, 
steril. Nach meinen Befunde werden also oft Makrosporen in den 
Samenanlagen gebildet. Sie pflegen aber sehr oft abzusterben, ohne 
dass eine weitere Entwicklung stattfindet. In mehreren Fruchtknoten 
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wurde aber eine vergrésserte chalazale Makrospore oder gar ein zwei- 
kerniger Embryosack beobachtet (Fig. 54). Zweimal wurde ein vier- 
kerniger Embryosack gefunden, der die Kraft hatte, die um ihn liegen- 
den Nuzelluszellen teilweise zu verdrangen, also ein kritisches Moment 
in der Entwicklung eines Embryosacks gliicklich zu iiberleben schien. 
Ein fertiger Embryosack diirfte also bisweilen gebildet werden, wurde 
aber nicht beobachtet, weil dAltere Fruchtknoten sehr schwer zu 
schneiden sind, wodurch ihre Untersuchung zu zeitraubend wird. 
Professor HERIBERT NILSSON hat mir auch mitgeteilt, dass er jetzt 
nach sehr ausgedehnten Bestiubungsversuchen einige wenige wohl- 
entwickelte Samen erhalten hat, so dass also laurina nicht vollstandig 
steril ist. 

In den zuerst bliihenden Ahren geht die Entwicklung am weitesten. 
In spateren degeneriert manchmal die Embryosackmutterzelle in simt- 





S. laurina. — Fig. 55—57: Heterotypische Metaphase in Polansicht, die mittlere 
Figur bezieht sich auf »hortensis», die anderen auf 597. 


lichen Samenanlagen ohne geteilt zu werden. Oft wird sie nur in ein 
paar Samenanlagen geteilt. In 597 stockte die Entwicklung nicht selten 
wenn der Kern in der ersten Metaphase der Teilung war; Reste der 
Kernplatte konnte in der Zelle gesehen werden. Trotz der grossen 
Verspitung in der Entwicklung, die so gross ist, dass wenn einmal ein 
befruchtungsreifer Embryosack fertig ist, die Narben schon nicht mehr 
empfangsfahig sein diirften, kann also eine Befruchtung stattfinden, 
was wohl darauf beruht, dass der Pollenschlauch lange im Fruchtknoten 
verweilen kann, ohne abzusterben. Es sei hinzugefiigt, dass in einem 
cinerea X phylicifolia-Bastard, den ich etwas geschnitten habe, die 
Fertilitat viel grésser war, indem in mehreren Samenanlagen des 
Fruchtknotens ein fertiger Embryosack entwickelt worden ist, der, wie 
beobachtet wurde, auch befruchtet wird. 

Ich gehe jetzt zur Schilderung des Verhaltens der laurina-Chro- 
mosomen wihrend der Reduktionsteilung in der Samenanlage iiber. 
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S. laurina. — Fig. 58—62: Heterotypische Metaphase bis zu Anfang der Anaphase. 
Nur in 58a und Db sind alle gesehenen Chromosomen gezeichnet. — 60 von 597, 
die anderen von »hortensis». 


Die Diakinese ist ein Stadium von grosser Seltenheit, ausserdem schwer 
fixierbar, erst nach Auflésung der Kernmembran in der Embryosack- 
mutterzelle sind die Chromosomen studierbar. In Tafel I, Fig. 4 ist 
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die heterotypische Kernspindel noch in Ausbildung, die Chromosomen 
liegen in der Zelle noch sehr zerstreut. Meist sind es bivalente Chro- 
mosomen, daneben auch immer einige Univalente. Die heterotypische 
Metaphase liefert, wie schon erwahnt, ein reichliches Studienmaterial. 
Die Chromosomenbindungen sind am besten in langsgeschnittenen 
Metaphasen zu sehen (Fig. 58—62). Wie ersichtlich, kommen meist 
Bivalente vor, immer sind aber auch Univalente vorhanden, oft beob- 
achtet man ein oder zwei Trivalente, seltener ein einzelnes Quadri- 
valent. 

So kommt ein deutlich quadrivalentes Chromosom, das ringférmig 
ist, in Fig. 59 vor, sonst sind hier nur Bi- und Univalente zu sehen. 
In Fig. 61 ist in der Mitte der Metaphasenplatte auch ein ringférmiges 
Quadrivalent, weiter sieht man drei nur durch Ringe angedeutete Chro- 
mosomen, die ganz in derselben Ebene lagen, und die ziemlich sicher 
ein Trivalent in Anaphase vorstellen; mdéglicherweise ist noch ein 
Trivalent vorhanden, sonst nur Bi- und Univalente. In Fig. 62 sind 
zwei unzweifelhafte Trivalente zu sehen, eine trabantenahnliche Bil- 
dung an einem der Bivalente kommt auch vor. In Fig. 60, die die 
Metaphase von laurina arte facta zeigt, fallt die Ringform mehrerer 
der bivalenten Chromosomen auf. Eine solche ist sonst selten, ist 
vielleicht normal vorhanden, geht aber bei der Fixierung verloren. In 
dieser Metaphase waren quadri- und trivalente Chromosomen wie auch 
in zahlreichen anderen Fallen nicht deutlich zu sehen, sie scheinen 
nicht in alle Kernteilungen vorzukommen. 

Wie aus den Figuren hervorgeht wechselt das Aussehen der bi- 
valenten Chromosomen bedeutend. Sie liegen oft in verschiedener 
Hohe in der Kernplatte, die dadurch etwas unregelmassig wird. Bis- 
weilen liegen sie quer zur Achse der Kernspindel (siehe Fig. 58 b rechts 
und 63). Betreffs der Univalente ist hervorzuheben, dass, wie es 
scheint, nicht selten alle oder beinahe alle in der Kernplatte eingeordnet 
sind (Fig. 58 und 64). Viel 6fter sind aber Univalente in der Kern- 
spindel zerstreut, wobei ihre Verteilung auf die beiden Spindelhalften 
sehr verschieden sein kann, nicht selten lagen dabei alle auf der einen 
Spindelhalfte, der chalazalen oder der mikropylaren. Unzweifelhaft 
ist aber, dass solche Univalente oft Geminichromosomen sind, die ihre 
Anaphasenbewegung friihzeitig begonnen haben, also nicht als Uni- 
valente im Anfang der Metaphase auftraten, die Zahl der Univalente 
also allmahlich vermehrt wird. Leider ist es so, dass wenn die Uni- 
valente in der Kernplatte liegen, sie oft nicht mit Sicherheit von bi- 
valenten Chromosomen unterschieden werden k6nnen, offenbar des- 
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halb, weil sie durch den Zug in der beginnenden Anaphase etwas aus- 
gespannt werden. Wenn die Univalente ausserhalb der Kernplatte 
gelangen, sind sie aber als solche leichter wiederzuerkennen. 

Die Anzahl der Chromosomen ist sehr schwierig zu ermitteln. 
Teils ist es oft nicht leicht, sondern vielfalls sogar unméglich, zwischen 
Tri- und Bivalenten, oder zwischen Bi- und Univalenten zu unter- 
scheiden, teils trennen sich wie erwahnt gepaarte Geminichromosomen 
oft friih. In quergeschnittenen Metaphaseplatten bekommt man meist 
ungefihr 44 Chromosomen zu sehen. In Fig. 55 sind anscheinend 45 
vorhanden, das Chromosom, dessen blosser Umkreis gezeichnet ist, 
bildet doch ziemlich sicher mit dem nebenliegenden ein Bivalent, das 
kleine links unten war bei einer ganz anderen Einstellung der Mikro- 
meterschraube sichtbar, méglicherweise bildete es auch ein Bivalent. 
In Fig. 56 sieht man auch 44 Chromosomen. Eine etwas kleinere 
Zahl wurde bisweilen in den Kernplatten gesehen, 6fter eine gréssere, 
so treten in Fig. 57 53 Chromosomen auf, davon zwei querliegende, 
das eine von Trivalentgrésse (vergleiche Fig. 63). Dies beruht auf die 
im Anfang der Anaphase beginnende Vermehrung der Zahl der uni- 
valenten Chromosomen. Auf Grund der erwahnten Unregelmassigkeit 
der Kernplatten bekommt man nicht alle Chromosomen bei derselben 
Einstellung zu sehen, weshalb Tafelfig. 7 eine zu kleine Zahl zeigt. 

Um die Anzahl der verschiedenen Chromosomensorten zu bestim- 
men, ist es notwendig die langsgeschnittene Metaphase zu studieren. 
Bei der grossen Chromosomenzahl kann man jedoch nicht sicher sein, 
alle Chromosomen deutlich zu unterscheiden. In Fig. 58a und b sind 
alle sichtbaren Chromosomen eingezeichnet. Im ersten Schnitt gab es 
zwei sichere Univalente, 11 Bivalente und ein sehr grosses Chromosom, 
wohl ein Tri- oder Quadrivalent, im zweiten ungefahr 6—8 Univalente 
und 24—26 Bivalente. In Fig. 63 sind alle Chromosomen in einer.sehr 
deutlichen Kernteilung gezeichnet. Die Anaphase hat in einigen Bi- 
valenten begonnen. Zwei Trivalente sind hier zu sehen, 16 Univalente 
und schliesslich 30 Bivalente, davon ein sehr grosses, was zusammen 
$2 Chromosomen ausmachen sollte. Aber wenn hier auch sicher alle 
Chromosomen gesehen wurden, ist doch diese Deutung nicht ganz 
sicher, denn das grosse Bivalent kann moglicherweise aus zwei auf- 
gebaut sein, und das Chromosom oben ganz rechts, das als querliegen- 
des Bivalent gedeutet wurde, ist vielleicht eher ein Univalent. Die 
Chromosomenzahl scheint also 82—84 zu sein. In Fig. 64 sollten 
dagegen mehr Chromosomen vorkommen als gezeichnet sind. Ungefahr 
8 Univalente scheinen vorhanden zu sein, ein Quadrivalent und 34 
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Bivalente, was nur 80 Chromosomen geben wiirde, sicher eine zu 
niedrige Zahl. 

Die heterotypische Anaphase erfolgt in verschiedenen Chromoso- 
men wie schon erwahnt verschieden rasch. Bei 597 wurde oft ein 
sehr allmahliches Auseinanderweichen beobachtet, wodurch ein sehr 
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S. laurina. — Fig. 63: Die Chromosomen in einer heterotypischen Metaphase. — 


64: Ditto. — 65a und b: Anfang der Anaphase. — 66: Spate Anaphase. — Fig. 65 
bezieht sich auf 597, die anderen auf »hortensis». 


unregelmissiges Bild zustandekommen kann. So in Fig. 65a und b, 
wo doch infolge des Schiefschneidens der Embryosackmutterzelle die 
Bivalente allzu zerstreut zu liegen scheinen. In der spateren Anaphase 
hinken immer Chromosomen in der Kernspindel nach (Fig. 66 und 
Tafelfig. 5). In Fig. 66 ist ein Univalent langsgeteilt worden, sie 
pflegen aber meist ungeteilt auf die Pole verteilt zu werden Ein tri- 
Hereditas XIII. 3 
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valentes Chromosom ist in der Figur auch verspatet, wie auch Bi- 
valente. Dieselben Verhaltnisse wie sie bei der triploiden Form be- 
schrieben wurden, kommen also auch hier vor. Mehrmals wurde 
beobachtet, dass Chromosomen eliminiert wurden, indem sie nicht in 





S. laurina. Fig. 67a und b: Anfang der homotypischen Teilungen. — 68: Die homo- 
typischen Teilungen. Die Figuren beziehen sich auf >hortensis». 


die Dyadenkerne einverleibt wurden (Tafelfig. 6, Fig. 676). Ofter 
blieb doch diese Elimination aus. 

Den Anfang der homotypischen Teilungen zeigen Fig. 67 a und b. 
Hier waren einige Chromosomen im Praparat sehr schwach hervor- 
tretend, was offenbar darauf beruhte, dass sie vom Messer zerlegt 
waren, so dass sie in beiden Schnitten vorkommen. Im mikropylaren 
Dyadenkern gibt es 42 Chromosomen, in der chalazalen Zelle, wo die 
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Chromosomen sich soeben in die Kernplatte einfiigen dagegen 43 Chro- 
mosomen. Diejenigen, von denen nur der Umkreis gezeichnet ist, 
wurden nicht mitgezahlt, weil sie zweimal geschnitten sind. Dies 
macht zusammen 85, wenigstens ein Chromosom in der oberen Zelle 
ist aber so klein, dass es sicher nur die Liangshalfte eines Univalents 
ist, und noch mehr solche kénnen vorhanden sein. Das einsame Chro- 
mosom in der mikropylaren Zelle der Fig. 676 lag nur scheinbar 
ausserhalb des Kerns, in der chalazalen Zelle gab es dagegen sicher 
ein eliminiertes Chromosom. In Fig. 68 ist in der mikropylaren 
Dyadenzelle eine homotypische Kernplatte. Sie enthalt 42 Chromoso- 
men, eines von diesen liegt zwar ausserhalb der Platte, wie es scheint 
aber vom Messer herausgeschleudert. Das nur im Umkreis gezeichnete 
Chromosom ist nicht mitgezahlt, weil es deutlich war, dass es die 
Halfte des rechts von ihm liegenden darstellte, in dem die Anaphase be- 
gonnen hatte. 41—43 Chromosomen wurden auch andere Male in 
homotypischen Kernplatten gezahlt, aber daraus kann nicht mit Sicher- 
heit auf die somatische Chromosomenzahl geschlossen werden, teils 
infolge der Lingsteilungen von Univalenten in der ersten Teilung, teils 
weil es nicht gelingt beide homotypischen Kernplatten im Quer- 
schnitt gleichzeitig zu sehen. Schliesslich ist hinzuzufiigen, dass die 
zweite Teilung gewOhnlich regelmissig ist, bisweilen sind doch einige 
Chromosomen verspitet. 

Zusammenfassend kann iiber die Reduktionsteilung bei laurina 
gesagt werden, dass zu Anfang der ersten Metaphase wahrscheinlich 
typisch 38 Bivalente und 6—8 Univalente vorhanden sind. Nicht selten 
sind zwei Bivalente unter Bildung eines Quadrivalents vereint, 6fter 
Univalente mit Bivalenten, so dass oft Trivalente gebildet werden. 


S. AURITA. 


Es erschien tiberraschend, dass der aurita-ahnliche F,-Strauch 
nicht tetraploid war, weil ja S. aurita in der Untersuchung von BLACK- 
BURN und HARRISON als eine tetraploide Art angegeben ist. Ich ent- 
schloss mich daher die Chromosomenzahl der letztgenannten nach- 
zupriifen. Mein Verdacht, dass S. aurita auch diploid sein kann, wurde 
sehr verstarkt, als ich die Reduktionsteilung des Bastardes (viminalis 
 caprea) X aurita untersuchte, der in HERIBERT NILSSONs » Salicetum>» 
wuchs. Es wurde nimlich keine auffallende Menge univalenter Chro- 
mosomen gefunden, vielmehr deutete alles darauf hin, dass auch 
S. aurita diploid sein miisste. 
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Beim Studium der Entwicklung in den Samenanlagen eines weib- 
lichen Strauches von aurita aus dem »Salicetum» erwies sich mein Ver- 
dacht als berechtigt. In der heterotypischen Metaphase waren 19 
bivalente Chromosomen vorhanden (Fig. 69). 

Ausgeschlossen ist es, dass BLACKBURN und HARRISON die Chro- 
mosomenzahl in dem von ihnen untersuchten Material falsch bestimmt 
haben. Ausser der Bestimmtheit der Angaben und der Deutlichkeit der 
Figuren spricht dagegen, dass auch in einer spateren Mitteilung die 
Zahl 38 angegeben und noch hinzugefiigt wird, dass Geschlechtschro- 
mosomen bei der fraglichen Art gefunden wurden (HARRISON 1926). 
Wir miissen also schliessen, dass aurita in einer di- und einer tetra- 
ploiden Rasse vorkommt, méglicherweise mit verschiedener geographi- 

scher Verbreitung der _ beiden 

Rassen. Dies ist an sich nicht 

69a besonders merkwiirdig, sind doch 

jetzt mehrere Fille verschieden- 

chromosomiger Rassen derselben 

69b linneanischen Art in der Natur 

“K, bekannt. Eine der Autoren der 

hy é zitierten Salix-Abhandlung, Frau- 

lein BLACKBURN, hat selbst ein 

hiibsches Beispiel gefunden, nim- 

lich Silene ciliata. Von dieser 

Art wurde eine Rasse mit ha- 

S. aurita. — Fig. 69 a und b: Heteroty- ploid 24 Chromosomen im bo- 

el eee Embryosackmut-  tanischen Garten Kew gezich- 

tet, eine andere Rasse mit ha- 

ploid 96 Chromosomen in dem botanischen Garten la Linnaea von 

Professor CHODAT. Die beiden Rassen waren einander sehr Ahnlich. 

Da die meisten Aften der Gattung 12 Chromosomen haben, ist schon 

die erstere Rasse tetraploid. In einer Note in ihrer letzten Publikation 

berichtet Fraulein BLACKBURN iiber das Auffinden einer dritten Rasse 
von S. ciliata mit haploid 12°-Chromosomen (BLACKBURN 1928). 

Noch in einer anderen Hinsicht sind die Angaben von BLACKBURN 
und HARRISON iiber S. aurita bemerkenswert. Sie deuten an, dass diese 
Art teilweise apomiktisch ist: »As Salix aurita appears to be more or 
less apomictical, these abnormalities are no doubt connected with that 
curious phenomenon» (I. c., S. 368). Die erwihnten Abnormititen waren 
Stérungen in der Reduktionsteilung, die in vielen Antheren beobachtet 
wurden, und, als Folge davon, oft eine hohe Pollensterilitat. Etwas 
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mehr erfahren wir tiber die Apomixis in aurita in einer anderen Ab- 
handlung (HARRISON 1924). Hier wird mitgeteilt, dass weibliche 
Ahren verschiedener Salizx-Arten in Tiiten friihzeitig isoliert wurden. 
Cinerea, phylicifolia, viminalis u. a. Arten setzten in dieser Weise keine 
keimfahigen Samen an, aurita gab aber eine wenn auch kleine Zahl 
solcher Samen. Es sei erwdhnt, dass in einer anderen Salix, purpurea 
var. multinervis, durch solche Isolierungsversuche eine kleine Zahl 
offenbar apomiktisch erzeugter Samen erhalten worden sind (IKENO 
1922). 

Uber Apomixis in der schwedischen Form ist dagegen nichts be- 
kannt, die Versuche HERIBERT NILSSONs sprechen auch nicht dafiir. 
In den Artkreuzungen, in denen er aurita als Mutterstrauch verwendete, 
und das waren aurita X (purpurea X viminalis) und aurita X (repens 
X viminalis), waren, wie aus der Abhandlung HERIBERT NILSSONs S. 108 
hervorgeht, alle Pflanzen in der Nachkommenschaft vom Vater beein- 
flusst. Uber das Auftreten reiner aurita wird nichts berichtet. 

Schliesslich sei betont, dass HERIBERT NILSSON bei seinen Kreu- 
zungsexperimenten offenbar eine diploide S. aurita verwendet hat. Bei 
der Kreuzung (viminalis X caprea) X aurita war dies, wie ich oben 
erwahnte, der Fall. Man kann also nicht aus den aurita-Kreuzungen 
HERIBERT NILSSONs Schliisse auf die Dominanzverhiltnisse der Genen 
bei der Kreuzung diploider und tetraploider Arten ziehen, wenn man 
von der Voraussetzung ausgeht, dass aurita tetraploid ist. 


S. AMERINOIDES. 


Diese Ausserst extravagante Salix-Form, die in einer Kreuzung, in 
der die beiden Arten viminalis und repens eingingen, sich gezeigt hat, 
wurde auch untersucht. Der Strauch ist bei den Ziichtungen HERIBERT 
NILSSONs in folgender Weise hervorgegangen (siehe HERIBERT NILSSON 
1918, S. 93—98). Zuerst wurde der spontane Bastard repens X vimi- 
nalis mit repens riickgekreuzt. Von den so erhaltenen F,-Individuen 
wurden zwei, 406 und 407, gekreuzt, um eine F,-Generation zu erhalten. 
Diese bestand aus 10 Strauchern, darunter ein extravaganter, der den 
Namen S. amerinoides erhielt. Er ist von HERIBERT NILSSON einge- 
hend beschrieben worden, und der Name wurde gewahilt, weil der 
Strauch merkwirdigerweise Arten einer ganz anderen Gruppe der 
Gattung ahnelt, der Amerina-Gruppe, so besonders babylonica und alba. 
Diese Arten kénnen mit den zwei anderen nicht gekreuzt werden und 
hier ist also ein Experimentfehler ganzlich ausgeschlossen. Die beiden 
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Eltern, 406 und 407, hatten nach der Beschreibung meist repens- 
Eigenschaften. 

S. amerinoides hat nie gebliiht, und ich musste also die Chromo- 
somenzihlungen in Wurzeln ausfiihren. Weil der Strauch augenblick- 
lich schwach ist, wurde nur wenig Material untersucht. Die haploide 
Chromosomenzahl der eingehenden Arten ist nach BLACKBURN und 
HARRISON 19. Ich habe die Teilungen in den Pollenmutterzellen in 
einem (repens X viminalis) X repens-Bastard, also F, der Kreuzung, 
etwas studiert, und hier kam offenbar die normale Zahl vor. Ver- 
schmelzungen der Kernspindeln wie andere Stérungen in der zweiten 
Reifeteilung wurden oft beobachtet. 

Nach den Befunden bei S. laurina »arte facta» kénnte hier eine 
verinderte Chromosomenzahl erwartet werden. S. alba ist, was RENNER 
bemerkt, tetraploid, wihrend die Elterarten der Kreuzung diploid sind 
(RENNER 1929, S. 60). S. laurina mit Eigenschaften von cinerea und 

70 uns phylicifolia erwies sich ja wie diese Arten als tetraploid. 

EN Es zeigte sich auch, dass die Kernplatten in den Wurzel- 

<= SAS spitzen von amerinoides eine vermehrte Anzahl von 

LAX ¢ Chromosomen hatten. In zwei guten Platten wurden 

TY aa 76 Chromosomen gezahlt (Fig. 70). Trotzdem kann ich 

S. amerinoides, Dicht vollig sicher sein, dass die Form absolut tetraploid 

— Fig. 70: Die ist. In anderen Kernplatten wurde nimlich eine kleinere 

somatischen —§ Zahl gezihlt. Aber, wie in lingsgeschnittenen Kern- 
Chromosomen. _ : ; ~ 

teilungsfiguren gesehen wurde, liegen Chromosomen 

oft ausserhalb der Metaphasenplatte, dem einen oder anderen Pole 

naher; in solchen Zellen bekommt man also nicht alle Chromosomen 

in Polansicht zu sehen. 

Wie dem auch sei, ob amerinoides die tetraploide Chromosomen- 
zahl hat, oder eine zwischen Tri- und Tetraploidie liegende Zahl be- 
sitzt, so haben wir hier offenbar ein neues Beispiel von Chromosomen- 
vermehrung in Artbastarden. Da die Form in F, erschienen ist, bietet 
der extravagante Habitus keine Schwierigkeiten. In F, war ja die 
MOglichkeit verschiedener Chromosomenkombinationen vorhanden, die 
nach der Verdoppelung ihre Wirkung noch starker zeigen. Uber die 
zytologischen Vorginge, die zur Entstehung der neuen Form fiihrten, 
kénnen natirlich nur Mutmassungen gedussert werden. Dabei muss 
man die Méglichkeit, dass sie durch Verschmelzung von zwei diploiden 
Gameten gebildet wurde, als die am wenigstens wahrscheinliche bei- 
seite lassen und zwar aus folgenden Griinden. Bei meinen Salizx- 
Forschungen habe ich tiberhaupt nicht die Entstehung von diploiden 
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weiblichen Gameten gesehen. In den Samenanlagen kann es nicht zu 
einer Verschmelzung homotypischer Kernspindeln kommen, die ja in 
verschiedenen Zellen liegen. Hier miisste ein anderer Mechanismus bei 
der Chromosomenvermehrung vorhanden sein. Nun habe ich zwar 
die Mutter der amerinoides nicht untersucht. In dieser miissten bei 
dieser Annahme aber sehr oft diploide Embryosicke gebildet werden, 
wenn wir bedenken, dass die F, aus neun normalen, also wahrschein- 
lich diploiden, und einem tetraploiden Strauch bestand, und dass die 
fiir die Bildung der letzteren notwendigen diploiden Pollenkérner ja 
immerhin in starker Minderzahl sich befinden miissten. Dass so oft 
diploide Embryosacke vorkommen, ist entschieden unwahrscheinlich. 

Eine andere Méglichkeit ist aber wahrscheinlicher, nimlich, dass 
ein triploider Pollenschlauch einen gew6éhnlichen haploiden Embryo- 
sack befruchtet hat. Stérungen in den homotypischen Teilungen sind, 
wie oben erwahnt, bei dem fraglichen Bastard beobachtet worden. 
Hier wurden sie, weil die Fixierungen weniger gut ausgefallen waren, 
nicht naher studiert. Bei der triploiden Saliz-Form schien eine Ver- 
schmelzung von drei Tetradengruppen von Chromosomen vorzukom- 
men (siehe S. 16) und bei der grossen Haufigkeit homotypischer 
Stérungen bei dem Bastard (repens X viminalis) X repens finde ict 
diesen Entstehungsmodus von amerinoides nicht unwahrscheinlich. 
MOglich ist ja dabei, dass das gebildete Pollenkorn nicht triploid son- 
dern infolge Elimination von Chromosomen hypotriploid war. 

Fiir die Entstehung der aus Bastardierungen hervorgegangenen 
polyploiden Formen sucht man gewohnlich die Bildung von unredu- 
zierten Gameten verantwortlich zu machen. Man darf aber wohl die 
MOglichkeit einer Verdoppelung der Chromosomen in den friihesten 
Stadien der Bastardzygote bzw. der ersten Teilung der Eizelle nicht 
ausser Acht lassen. Dies ist wohl wahrscheinlich eingetroffen, wenn 
eine tetraploide Form schon in F, erschien, z. B. wurden in F, der 
Kreuzung Fragaria bracteata X Helleri neun diploide spaltende und eine 
tetraploide, konstante Pflanze erhalten (IcHIJIMA 1926). Beide Eltern 
waren diploid, und sie miissten wohl sehr haufig unreduzierte Gameten 
produzieren, wenn sie bei einer so geringen Individuenzahl in dieser 
Weise eine tetraploide Form hervorbringen k6énnen sollten. Nun gibt 
es zwar Gattungen, in denen die Bildung befruchtungsfahiger, diploider 
Eizellen nicht selten ist, wie CRANE und DARLINGTON betreffs Rubus 
gezeigt haben (1927). Diese Forscher erhielten in F, der Kreuzung 
R. rusticanus inermis (2n = 14) X R. thyrsiger (2n = 28) zwei triploide 
und eine tetraploide Pflanze. Das Hervortreten von gewissen Charak- 
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teren der Mutter bei der letztgenannten, die sich bei den triploiden 
Schwestern nicht zeigten bewies u. a. dass die Chromosomen der Mutter 
zweimal vorhanden sein miissten. In dieser Kreuzung war doch der 
Vater schon tetraploid; wenn er diploid ware, miisste Verdoppelung im 
Soma als wahrscheinlicher betrachtet werden. Bei der Entstehung von 
S. amerinoides ist also mit der Eventualitat einer Chromosomenver- 
doppelung in einer der gebildeten F.-Zygoten zu rechnen. 


ALLGEMEINER TEIL. 


Es wurde gefunden, dass der Bastard S. viminalis X caprea eine 
sehr regelmassig verlaufende Reduktionsteilung hat. Dies war nur das 
zu Erwartende und ist in der Literatur auf Grund der grossen Fertilitat 
des Bastardes und des Spaltens in der F,-Generation schon mehrmals 
vermutet worden. Hier konnten die Elterstraucher sowohl der ersten 
wie der zweiten Generation untersucht werden. ‘TISCHLER zahlt die 
pflanzlichen Gattungen auf, in denen Bastarde dieses Typus gefun- 
den worden sind, also fertile nach gleich-chromosomigen Eltern 
(TISCHLER 1929). 

Trotzdem die beiden gepaarten Arten einander sehr undhnlich sind, 
sind die Chromosomenbindungen im Bastard sehr vollstandig. Einige 
Griinde, die es wahrscheinlich machen, dass die Bindungen vorwiegend 
allosyndetisch sind, sind auf S. 7 aufgezihlt. Es kam nicht vor, dass 
mehrere Chromosomen vereint waren. Plurivalente Chromosomen 
wurden im diploiden Bastard nicht bemerkt, auch keine Ringe oder 
Ketten aus nicht-homologen, oder richtiger, aus nur stiickweise homo- 
logen Chromosomen gebildet. Zytologische Andeutungen einer Chro- 
mosomenkoppelung sind also nicht zu sehen. Man k6nnte sonst ein 
Zusammentreten nicht homologer Chromosomen zu héheren Einheiten 
vermuten, die abweichenden Zahlenverhaltnisse in F,, wo _ betreffs 
gewisser Faktoren 1:1 Spaltung auftrat, und 4hnliche Abweichungen 
in anderen Salizx-Bastarden kénnten darauf deuten (siehe RENNER 1929, 
S. 41). Weiter kénnten andere genetische Befunde in der Kreuzung 
durch Chromosomenkoppelung erklart werden, namlich der starke 
pleiotrope Effekt, der betreffs gewisser Gene gefunden worden ist. 
Diese Pleiotropie ware durch einen Einfluss verschiedener verbundener 
Chromosomen erklarbar, statt durch einen solchen eines Gens oder 
einiger nahe nebeneinander im selben Chromosom liegenden Genen. 
Chromosomenringe wurden aber in der Reduktion nicht gefunden, und 
es muss wohl daraus geschlossen werden, dass Chromosomenkoppelung 
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nicht vorkommt. Zwar ist es denkbar, dass z. B. ein Gen einen solchen 
Einfluss auf das Verhalten der Gemini in der Reduktion hat, dass damit 
ein gemeinsames Mand6vrieren der Chromosomen folgt, wahrscheinlich 
ist dies aber nicht, denn wo Chromosomenkoppelung am sichersten 
genetisch nachgewiesen ist, also bei den Oenotheren, ist dieses Pha- 
nomen auch zytologisch nachweisbar. 

Bei mehreren der mannlichen Straucher der Kreuzung wurden 
Stérungen in der zweiten Teilung beobachtet, die offenbar die Bildung 
von diploiden oder unreduzierten Pollenkérnern veranlassen k6énnen. 
Nicht selten traten Chromosomen der beiden homotypischen Platten 
in Verbindung, was bisweilen in zwei statt vier Kernen resultierte. In 
dem untersuchten Material der weiblichen Straucher wurden aber keine 
Entwicklungsst6rungen gesehen, die die Entstehung diploider Embryo- 
sacke fraglos machen wiirden. 

In der zweiten Generation wurden zwei Straucher mit einer ver- 
mehrten Chromosomenzahl gefunden, es kommt also eine genotypische 
Variation ausserhalb der gewéhnlichen Kombination in den Salix- 
Kreuzungen vor. Da die F, nur aus 157 Straucher bestand, ist es 
bemerkenswert, dass mehrere Chromosomenvermehrungen gefunden 
wurden. Der eine Strauch, ein gigantea-Typus, war triploid, der andere, 
eine Extravagante, hypertetraploid. Ich glaube aber, dass noch mehr 
solche Straucher unter den von HERIBERT NILSSON beschriebenen extra- 
vaganten Typen vorhanden waren. Die grosse Haufigkeit der Chro- 
mosomenaberranten kam auch darin zum Ausdruck, dass in F, einer 
(viminalis X repens) X repens-Kreuzung unter zehn Strauchern die 
tetraploide Extravagante amerinoides erschienen ist. 

Ziemlich viele Beispiele von Chromosomenvermehrungen in Art- 
kreuzungen sind in den letzten Jahren gefunden worden, die am spa- 
testen entdeckten sind in NEWTON und PELLEw erwahnt (1929, siehe 
auch iiber Aesculus SKOVSTED 1929, BABCOCK 1928 betreffs Crepis). 
Sie haben das grosse Interesse der Zytologen und Genetiker erweckt 
(siehe ROSENBERG 1928, FEDERLEY 1928, JORGENSEN 1928, RENNER 
1929). Meist handelt es sich um tetraploide Formen, die in F, einer 
Artkreuzung auftraten, deren F,-Generation aus stark sterilen Pflanzen 
bestand, die neue Form fiel zuerst durch ihre Fertilitat auf. Sie ent- 
steht z. B. im Raphanus-Brassica-Bastard von KARPECHENKO durch 
diploide Gonen, deren Bildung durch die fehlende Chromosomenkon- 
jugation erleichtert wurde, indem eine semiheterotypische Teilung leicht 
geschehen konnte. In einigen Fallen ist die neue Form schon in F;, 
aufgetreten, so eine in der Kreuzung Nicotiana tabacum X N. rustica, 
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wahrscheinlich zufolge der Befruchtung einer unreduzierten tabacum- 
Eizelle (siehe RyBIN 1927), und in Rubus rusticanus inermis X R. thyr- 
siger auch aus genetischen Griinden aus einer diploiden Eizelle (CRANE 
und DARLINGTON 1927), weiter die Saccharum officinarum X S. spon- 
taneum-Bastarde, von BREMER schon 1922 erstenmals erwahnt, schliess- 
lich gar eine tetraploide Pflanze in Fragaria bracteata X F. Helleri, 
deren Bildungsmodus ungewiss ist. Die fertile Primula Kewensis ist 
dagegen als ein tetraploider Zweig auf der diploiden P. floribunda X 
P. verticillata infolge somatischer Chromosomenverdoppelung entstan- 
den (NEWTON und PELLEW 1929). Experimentell hervorgerufene so- 
matische Verdoppelungen haben wir ja in Solanum nigrum X S. luteum 
um bei den Samenpflanzen zu bleiben (JORGENSEN 1928). 

Betreffs der aberranten Salix-Formen ist hervorzuheben, dass sie 
sich von den friiher entdeckten Chromosomenvermehrungen darin 
unterscheiden, dass sie aus einem sehr fertilen F,-Bastard gebildet 
worden sind. JLaurina ist ja im Habitus so abweichend, dass ihre 
Bildung auf einen Experimentfehler zuriickzufiihren versucht wurde, 
die gigantea-Form kann aber nicht in einer anderen Kreuzung als der 
fraglichen entstanden sein. Nun ist es aber so, dass in der Literatur 
das Auftreten einer triploiden Pflanze in F, einer Artkreuzung noch 
nicht beschrieben ist. In den sehr ausgedehnten Experimenten von 
KARPECHENKO gab es in F, nur tetraploide oder noch hdéher-chromo- 
somige Pflanzen, triploide aber nur in Riickkreuzungen von F, mit 
Raphanus sativus. Es ist aber klar, dass wir bei der Bildung diploider 
Gameten in einer fertilen Artkreuzung zu erwarten haben, dass gegen- 
iiber tetraploiden iiberwiegend triploide Pflanzen erscheinen sollen. 
Denn fertile haploide Gonen bilden doch die grosse Mehrzahl, darum 
hat die diploide Gamete teils grosse Méglichkeit eine Befruchtung aus- 
zufiihren, teils muss meist eine triploide Pflanze resultieren. In sterilen 
Artkreuzungen sind dagegen die haploiden Gonen nicht tauglich, oder 
fungieren nur bei einer besonders gliicklichen Chromosomenkombina- 
tion, die diploiden Gonen sind dagegen vital. Darum erscheinen meist 
Tetraploide. Der Raphanus X Brassica-Bastard bildete keine fertilen 
Gonen mit weniger als der diploiden Chromosomenzahl. Der Nicotiana 
paniculata X rustica-Bastard bildete zwar fertile Eizellen mit sehr ver- 
schiedener Chromosomenzahl, darunter viele diploide, infolge der Ste- 
rilitat des Pollens wurden aber triploide Pflanzen nur in Riickkreu- 
zungen erhalten (LAMMERTS 1929). 

Mehrere verschiedene triploiden Formen kénnen theoretisch in der 
viminalis X caprea-Kreuzung entstehen, sind vielleicht auch entstanden. 
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Die diploiden Pollenkérner, die einer Verschmelzung der homotypischen 
Kernspindeln ihre Entstehung verdanken, sind zwar alle genetisch 
gleich, weil sie ja die 19 caprea + 19 viminalis-Chromosomen besitzen. 
Ihre Spermakerne kénnen aber mit verschiedenen haploiden 9-Gameten 
verschmelzen. Es deuteten weiter Verbindungen zwischen Tetraden- 
kernen aus derselben Kernspindel auf die Méglichkeit der Bildung 
diploider K6rner in einer anderen Weise, nach der Reduktion. Die in 
dieser Weise entstandenen sind dagegen genetisch verschieden, weil 
verschiedene Kombinationen der beiden Chromosomensorten méglich 
sind. Es ist also mit einer genetischen Variation unter den diploiden 
K6rnern zu rechnen. 

Der in der Kreuzung tatsaichlich gefundene Strauch war mannlich, 
und daraus kénnen gewisse Schliisse auf seine Entstehung gezogen 
werden. Die bei gewissen Arten im mannlichen Geschlecht gefundenen 
XY-Chromosomen zeigen, dass dieses heterogametisch ist. Bei Chro- 
mosomenverdoppelung in der Samenanlage muss ein weiblicher oder 
intersexueller Strauch resultieren. Solche miissten auch entstehen wenn 
in der Antheren die Verdoppelung infolge Restitutionskernbildung oder 
Verschmelzung der homotypischen Kernspindeln erfolgt, weil dann das 
diploide Pollenkorn X und Y bekommt, nach der Befruchtung also die 
Zygote XXY gebildet wird. Nur bei Verdoppelung nach der Reduktion 
kann ein miannlicher Strauch gebildet werden, indem ein Spermakern 
YY gebildet werden kann, aus dem die Zygote XYY, wahrscheinlich 
mannlich bestimmt, resultiert. Der Strauch 528 diirfte also durch 
Befruchtung einer gew6hnlichen Eizelle von 13 mit einem Spermakern, 
der infolge Verschmelzung von zwei Tetradenkernen derselben Kern- 
teilung in 15 diploid ist, entstanden sein. 

In primiren Bastarden der Gattung Nicotiana scheint wie in Rubus 
die Bildung diploider Gonen nicht selten zu sein. Der Pollen von 
Nicotiana ist sehr steril, es ist zwar die Verschmelzung der homo- 
typischen Spindeln von mehreren Forschern gesehen worden, die Ver- 
mehrungspflanzen sind aber, wenn wir von N. digluta absehen, aus di- 
ploiden F,-Eizellen und haploiden Spermakernen der Elterarten gebildet, 
also in Riickkreuzungen. So hat BRIEGER zwei Pflanzen aus (N. taba- 
cum X N. Rusbyi) X N. tabacum erhalten (BRIEGER 1928); LAMMERTS 
hat bei Riickkreuzungen des paniculata X rustica-Bastards mit den 
Elterarten gefunden, dass gar 32 % der fungierenden Eizellen des 
Bastards ungefahr diploid sind. Wie die Chromosomenvermehrung in 
den Samenanlagen erfolgt, dariiber sind wir aber durch die Autoren 
nicht unterrichtet. BRIEGER hat zwar die Entwicklung studiert, aber 
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solche Stérungen nicht beobachtet, eine Verschmelzung der homo- 
typischen Spindeln wie in den Pollenmutterzellen ist hier wenig wahr- 
scheinlich, weil sie in verschiedenen Zellen liegen. Es wire von grosser 
Bedeutung, wenn die Art und Weise der Chromosomenverdoppelung 
in der Entwicklung der weiblichen Gametophyten klargelegt werden 
kénnte. Die Nicotiana-Bastarde zwischen rustica und paniculata, die 
LAMMERTS studierte, miissen ja ein giinstiges Material abgeben, weil 
Verdoppelungen dort offenbar haufig sind. Man kann vielleicht mit 
der Moglichkeit rechnen, dass die Verdoppelung nach der Reduktion 
erfolgt. Die Vermehrungspflanzen in der Riickkreuzung mit paniculata 
(sie hatten ungefihr 48 Chromosomen somatisch) und mit rustica 
(somatisch ungefahr 60 Chromosomen), zusammen waren es 63 Pflan- 
zen, zeigten namlich eine sehr grosse Variation, ja, sie waren alle ein- 
ander unahnilich. Dies wird von LAMMERTS durch die Annahme erklart, 
dass die weiblichen Gameten nicht immer die volle somatische Zahl, 
sondern einige CLromosomen verloren haben. Chromosomenzahlungen 
in Wurzelspitzen, die in einigen Pflanzen ausgefiihrt wurden, bestatigten 
teilweise diese Vermutung. Wenn aber die Chromosomenverdoppelung 
in der Samenanlage nach der Reduktion geschieht, kommt eine grosse 
Variation zustande, die durch Chromosomenelimination noch vermehrt 
werden kann. 

Es gelang nicht, die Zahl der Chromosomen von laurina exakt fest- 
zustellen, doch schienen 82—84 vorhanden zu sein. Sie kann wohl 
kaum in anderer Weise als durch Verschmelzen einer diploiden Eizelle 
und eines hyperdiploiden Spermakerns (oder vice versa) entstanden 
sein. Die Zahl der Quadri-, Tri- und Bivalente zeigt, dass ungefahr 
76 Chromosomen Partner in der ersten Metaphase gefunden haben, 
normal also 38 Bivalente vorhanden sind. Ein Paar der Univalente 
sind oft mit einem Bivalent vereint, zwei Bivalente bilden bisweilen ein 
Quadrivalent. Mit Riicksicht auf die ziemlich vollstaéndige Trivalent- 
bildung im triploiden Strauch erscheint die geringe Zahl der pluri- 
valenten Chromosomen iiberraschend. Wie aber in einer friiheren Ab- 
handlung hervorgehoben wurde, scheint Quadrivalentbildung (me- 
chanisch? ) schwerer zustandezukommen als Trivalentbildung (HAKANS- 
SON 1926). Neue Beispiele fehlender Quadrivalentbildung in Tetra- 
ploiden sind jetzt bekannt. In Primula Kewensis kommt in der Reduk- 
tion meist nur ein Quadrivalent, seltener noch 1—2 vor, sonst nur 
Bivalente, trotzdem im sterilen floribunda X verticillata-Bastard die 
Chromosomen gepaart sind (NEWTON und PELLEw 1929), also an laurina 
erinnernde Verhaltnisse sind vorhanden. In einer tetraploiden Form 
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von Nicotiana suaveolens sollen 32 bivalente Chromosomen in der 
Reduktion vorhanden sein (GOODSPEED und AVERY. 1929), in der letzte- 
ren Gattung sind Trivalente gefunden. 

In der letzten Abhandlung KARPECHENKOs, in der das grésste 
Material einer Chromosomenvermehrung dargestellt ist, finden sich 
mehrere Angaben tiber das Erscheinen von Pflanzen in der F,.-Genera- 
tion mit iiberraschendem Aussehen und Chromosomenzahl, so dass also 
der laurina-Fall nicht allein dasteht. So wird iiber die Entstehung 
von hypertetraploiden Pflanzen berichtet mit somatisch 38 und 41 
Chromosomen. Waren diese von normalen tetraploiden wenig ab- 
weichend, so hatten andere ein abenteuerliches Aussehen, besonders ein 
Hypohexaploid (KARPECHENKO 1928, Fig. 8). Auch die Sterilitaét der 
laurina hat eine Parallele im Raphanus-Brassica-Bastard. Es wird 
unter anderem eine hypopentaploide Pflanze erwahnt, die »absolutely 
sterile» war (1. c., S. 60). Schon in rein tetraploiden Formen kann 
iibrigens die Fertilitaét herabgesetzt sein, z. B. in Solanum (JORGENSEN 
1928). 

Weder aus den Chromosomenbindungen, der Sterilitat, der Chro- 
mosomenzahl oder dem Aussehen der laurina kann also der Schluss 
gezogen werden, dass sie nicht in der viminalis X caprea-Kreuzung 
entstanden sein kann, wenigstens nicht mit unseren jetzigen Kennt- 
nissen tiber die Zytologie der Gattung Salix. Und schliesslich ist ja 
aus den Kreuzungen von HERIBERT NILSSON eine zweite ebenso merk- 
wirdige Extravagante hervorgegangen, namlich S. amerinoides, die 
tetraploid oder hypotetraploid ist. Sie kann wohl kaum als ein Ex- 
perimentfehler erklart werden. 

Die neuen Entdeckungen tiber Chromosomenvermehrungen in Art- 
kreuzungen waren besonders darum interessant, weil hier offenbar ein 
Prozess im genetischen Experiment sich abspielte, der vielleicht in der 
Natur die Entstehung von polyploiden Arten veranlasst hatte, es wurde 
namlich eine experimentelle Verifizierung der bekannten Hypothese 
von WINGE erhalten. Besonders der Raphanus-Brassica-Bastard von 
KARPECHENKO ist fiir das Problem der Artbildung von Wert. Die 
mogliche Bedeutung der heteroploiden Salix-Formen, die in den Expe- 
rimenten HERIBERT NILSSONs entstanden sind, soll also etwas dis- 
kutiert werden. Das Artproblem ist selbstverstaéndlich verwickelter 
in einer diécischen Gattung wie Salix, es muss ja sowohl ein mann- 
licher wie ein weiblicher Strauch mit den neuen Arteigenschaften 
entstehen. Die Mdéglichkeit, dass dies ziemlich gleichzeitig geschieht, 
ist nicht gross. Dass Chromosomenaberranten auch in der Natur in 
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Salix-Kreuzungen entstehen, oft mit extravagantem Aussehen, so dass 
sie den Floristen Kopfzerbrechen bereiten kénnen, ist wohl sicher. 
Die chromosomenvermehrenden Prozesse fiihren somit zu einer grésse- 
ren Mannigfaltigkeit in der Gattung; ob aber die beschriebenen Verhalt- 
nisse zu der Entstehung neuer Saliz-Arten beitragen kénnen, bleibt zu 


erortern. 

Betreffs des Artwertes von laurina sei auf die Ausfiihrungen 
HERIBERT NILSSONs verwiesen. Es sind bisher nur weibliche Straucher 
gefunden, die Asthetischen, intellektuellen und manuellen Talente des 
Menschen haben sie aber vor dem Aussterben bewahrt. Von dem 
Gericht der Zytologie kann wohl laurina kaum hoffen, als gute 
Art erklart zu werden, denn univalente Chromosomen sind in der ersten 
Metaphase der Reduktion vorhanden, die erste Anaphase ist sehr un- 
regelmassig, und die Unfruchtbarkeit beruht nicht darauf, dass mann- 
liche Straucher nicht zu existieren scheinen, sondern auf eine sehr 
grosse gonische Sterilitat, indem nur Ausserst selten ein fertiger Embryo- 
sack entwickelt wird. HERIBERT NILSSON hat tibrigens schon vermutet, 
dass laurina nicht befruchtungstauglich ist (1928, S. 84). 

Die Bedeutung triploider Saliz-Formen fiir die Evolution liegt wohl 
darin, dass durch sie eine sehr vergrésserte Variation zustandekommen 
kann. In 528 wurden Pollenkérner mit verschiedener Chromosomen- 
zahl gebildet, bei Kreuzungen mit diploiden Geschwistern, mit F;- 
Pflanzen oder mit den Elterarten entstehen also wahrscheinlich 
Pflanzen mit verschiedenen Chromosomenzahlen; so kann man in dem 
Nachkommen Tetraploide erwarten, weil ja nicht selten in 528 Kern- 
verschmelzungen in den homotypischen Teilungen beobachtet wurden. 
Es fragt sich, ob in dieser Weise sowohl ein méannlicher wie ein 
weiblicher Tetraploid, die zusammen eine neue Art konstituieren, 
hervorgebracht werden k6énnen. Die Geschlechtsvererbung ist bei 
Salix noch nicht geklart, aber wie bei anderen Organismen sind wohl 
Geschlechtsgenen in mehreren Chromosomen, ein Chromosomenpaar, 
in der untersuchten Kreuzung morphologisch nicht konstatierbar, hier 
aber XY bzw. XX genannt, muss aber geschlechtsrealisierend sein. Die 
Geschlechtsgenen haben in den verschiedenen Arten, wie es nach der 
haufigen Intersexualitét in Artkreuzungen — doch nicht in der vimi- 
nalis X caprea-Kreuzung — scheint, die an die Versuchsergebnisse 
von GOLDSCHMIDT bei Lymantria erinnert, verschiedene Starke. Be- 
merkenswert ist, dass 528 rein mannlich ist, nicht weiblich oder inter- 
sexuell, wie die von ONO und Mitarbeiter gefundenen Triploide in 
Rumex acetosa. Wenn wir das Schema von BRIDGES iiber das Ver- 
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haltnis der mannlichen Valens der Autosomen (= A) und der weib- 
lichen Valens der X-Chromosomen bei Drosophila verwenden, er- 
halten wir: 

SA:3R =O: 392-1 

4:4, =2: 1-9 > Mannchen, 

8A:3X =3:3=1 triploides Weibchen, 

3A:22,¥ =3:2=— 1,5= intersexnell (7), 

3A:X,2Y=—3:1=—3 =triploides Mannchen= 528  (»super 

male» von BRIDGES). 

Ein unreduziertes Pollenkorn von 528 gibt den Tetraploid 4 A, 2 X, 
2 Y (3 A, X,2 Y + A, X), also ein normales Mannchen, denn 4 : 2 = 2: 1. 
Aber auch ein tetraploides Weibchen kann in Bastardierungen von 528 
mit den diploiden Typen der Kreuzung entstehen. Wird in dem Tri- 
valent XYY in der ersten Metaphase das eine Y langsgeteilt, so kann der 
eine Dyadenkern 27 + X + 7/. ¥Y Chromosomen haben, und nach Ver- 
schmelzen der aus ihn hervorgegangenen Tetradenkernen wird ein 
Polienkorn 54 + 2X + Y gebildet, also 3 A, 2 X, Y, daraus entsteht der 
Tetraploid 4 A, 3 X, Y, vermutlich ein Weibchen, denn 4 : 3 = 1,33. 

Es kénnen also tiber den Umweg der triploiden Form tetraploide 
Straucher beider Geschlechter entstehen, und vielleicht nicht so selten, 
denn unreduzierte Pollenkérner schienen ziemlich haufig vorzukom- 
men, und Triploide sind vielleicht nicht selten in den Kreuzungen. Die 
MOglichkeit, dass die beiden Straucher ziemlich ahnliche Autosomen- 
kombinationen haben, ist zwar klein, doch immerhin vorhanden. 
Auch wird die Artbildung durch die Mehrjahrigkeit der Straucher be- 
giinstigt, ein entstandenes 9 kann ja mehrere Jahre auf den »Rechten» 
warten. 

Schliesslich ist noch zu beriicksichtigen, ob die Diédcie in den Ab- 
kémmlingen der beiden Straucher beibehalten werden kann. Nach der 
Chromosomenkonjugation in laurina zu urteilen sollten Bivalente in 
der Reduktion gebildet werden. In dem Q-Strauch 4 A, 3 X, Y paaren 
sich also die Geschlechtschromosomen XX und XY mit einander, das 
Weibchen ist also betreffs des Geschlechtes heterogametisch. Der 
oO -Strauch 4 A, 2 X,2 Y kann sehr wohl homogametisch sein, so dass 
das Geschlechtsverhaltnis 1:1 bleibt, denn das wahrscheinlichste ist, 
dass die Chromosomenpaarung XX und YY ist, alle Gameten also XY. 

Es ist also, wie es scheint, damit zu rechnen, dass in Salix die 
Chromosomenvermehrungen in der Reduktionsteilung die Entstehung 
von tetraploiden Arten veranlassen kénnen, in denen die Diécie beibe- 
halten ist. In dem angefiihrten theoretischen Beispiel musste eine Ver- 


normales Weibchen, 
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anderung in der Geschlechtsvererbung erfolgen, indem in der neuen 
Art das Weibchen heterogametisch, das Mannchen homogametisch ist, 
statt das Weibchen homogametisch, das Miannchen heterogametisch. 
Es ist wohl sicher, dass eine solche Veranderung geschehen kann, denn 
in derselben Unterfamilie von Fischen — den Zahnkarpfen — sind beide 
Vererbungsmodi gefunden. Wenn es eine morphologische Verschieden- 
heit zwischen X- und Y-Chromosomen gibt, muss in der neuen Form 
das heteromorphe Paar im Weibchen sein. Wie in der Einleitung 
erwihnt wurde, hat HARRISON mitgeteilt, dass in einigen polyploiden 
Salix-Arten das Mannchen ein XY-Paar besitzt, und daraus wird der 
Schluss gezogen, dass die Artbildung nicht durch Chromosomenver- 
doppelung geschah. Andere Forscher haben aber geweigert diesem 
Schluss beizupflichten, so KARPECHENKO, der einwendet, dass die Poly- 
ploidie in Salix ilter als die Ausdifferenzierung von Heterochromosomen 
sein kann (I. c., S. 78). Es wire auch wiinschenswert, dass Ausfiihr- 
licheres tiber die angegebenen Heterochromosomen mitgeteilt wiirde; 
bei der grossen Zahl und verschiedenen Grésse der Chromosomen ist 
ihr Studium jedenfalls nicht ohne Schwierigkeiten. Speziell ware eine 
eingehende Untersuchung von den Geschlechtschromosomenverhalt- 
nissen in den diploiden und tetraploiden Rassen von S. aurita von In- 
teresse, aber wir diirfen vielleicht hoffen, dass eine solche nicht lange 
auf sich warten lasst. 


SUMMARY. 


1. The fertile species cross Salix viminalis Q X caprea G' and 
some other Salix-forms in the »Salicetum» of Professor HERIBERT 
NILSSON in Landskrona (see HERIBERT NILSSON 1918, 1928) have been 
investigated cytologically. 

2. The haploid chromosome numbers of the parents are 19; no 
XY pair was found in male and female caprea, nor in female viminalis. 

3. In the F, hybrids meiosis was regular. In diakinesis and the 
first metaphase there were 19 bivalents. In the second metaphase of 
the pollen mother cells, however, irregularities occur which sometimes 
lead to the formation of diploid pollen grains. 

4. Some F, individuals also had unchanged chromosome numbers 
with more or less regular meiosis, and two heteroploids were found in 
this generation. 

5. One of these, a male shrub with giant leaves (a gigantea type), 
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was triploid with somatically 57 chromosomes. In the first metaphase 
of the meiosis seldom 19 trivalents were seen; mostly 1—3, or even 
more trivalents were each represented by a bivalent and univalent. 
The behaviour of these chromosomes during the first division was 
studied, and some of the frequent irregularities in the first and 
second divisions are described. Here also pollen grains with the un- 
reduced chromosome number sometimes are formed. The pollen was 
rather good, some 40 per cent of the grains had normal appearance, 
though their size varied. This shrub presumably arose from the copu- 
lation of a haploid F, egg cell and a diploid F, sperm, the latter being 
the result of a chromosome doubling after reduction (a »yy» sperm). 

6. The other F, heteroploid is the well known S. laurina (an 
extravagant type). This shrub is a hypertetraploid; in the first meta- 
phase of the embryosac mother cell there are always some univalents 
(6—8) and about 38 bivalents. Two of the bivalents are sometimes 
united to a quadrivalent, more often there are one or two trivalents 
present. The somatic chromosome number appears, judging from the 
meiosis conditions, to be 82—84. The first anaphase of the meiosis is 
very irregular. The homotypic spindle in the chalazal dyad cell is 
very often more or less horizontal. The laurina is found to be extre- 
mely sterile, all the macrospores often die, and only two times an 
embryosac has been observed which had reached the four-nucleate stage. 

7. The S. aurita, here studied, was found to be diploid (n= 19), 
not tetraploid as the aurita investigated by BLACKBURN and HARRISON. 

8. S. amerinoides, which comes from crosses between the two 
diploid species, viz. repens and viminalis, is tetraploid ‘or hypo- 
tetraploid). 


TAFELERKLARUNG. 
(Tafel I). 


1: Salix caprea. Erste Teilung der Eizelle, zweite Teilung im Endosperm. —- 
2: S. viminalis X caprea. Die Anaphase der ersten Reifeteilung in der Samenanlage. 
— 3: S. laurina. Samenanlage. Metaphase der ersten Reifeteilung, univalente Chro- 
mosomen sind vorhanden. — 4: S. laurina. Embryosackmutterzelle nach Auflésung 
der Kernmembran, Chromosomen noch sehr zerstreut. — 5: S. laurina. Die erste 
Anaphase in der Embryosackmutterzelle. Mehrere verspatete Chromosomen. — 
6: S. laurina. Die Dyadenkerne sind gebildet. Die Zellwand wird in der dichten 
Zone der Kernspindel angelegt. — 7: S. laurina. Kernplatte der ersten Reifeteilung 
im Polansicht. 
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UBER VERSCHIEDENE CHROMOSOMEN- 
ZAHLEN IN SCIRPUS PALUSTRIS L. 


VON ARTUR HAKANSSON 
LUND 


(With a summary in English) 





Be einer Untersuchung der Chromosomen der Gattung Scirpus 
wurde gefunden, dass die einzelnen Arten sehr verschiedene Chro- 
mosomenzahlen hatten, die sich in keine polyploide Reihe einordnen 
liessen; die Chromosomenverhiltnisse ahnelten vielmehr denen von 
HEILBORN in Carex beobachteten (HAKANSSON 1927—28). Die grosse 
Zahlenvariation in Scirpus ist von Hicks betreffs nordamerikanischer 
Arten bestatigt (HicKs 1928). 

In Scirpus palustris L. kam die haploide Chromosomenzahl 19 vor; 
ich machte darauf die Bemerkung, dass PreEcH fiir diese Art nur 8 
Chromosomen angibt (siehe PrecH 1924). PrecH hat nach erneuerter 
Durchmusterung seiner Praparate an der Richtigkeit seiner’ Zahlung 
festgehalten (1928 a, S. 11; 1928b, S. 99). Sie ist auch unzweifelhaft 
korrekt, denn auch ich habe eine Rasse von S. palustris mit haploid 
8 Chromosomen gefunden (Fig. 2). Diese Zahl wurde sowohl wihrend 
den Reduktionsteilungen wie wahrend der Teilung des Pollenkerns in 
den Pollenmutterzellen in Pflanzen, die in einem alten Teich bei dem 
zoologischen Institut zu Lund wuchsen, festgestellt. In Wurzelzellen 
von diesen Pflanzen wurden 16 somatische Chromosomen gesehen. 

Nach dieser Entdeckung wurde in Holmsjé in Blekinge, wo ich 
mein friiheres Material gesammelt hatte, nach 8-chromosomigen Pflan- 
zen gesucht. Es gelang mir bald dort eine Rasse von S. palustris zu 
finden, die phanotypisch der in Lund sehr 4hnlich war. Die unter- 
suchten Pflanzen hatten aber 19 Chromosomen (Fig. 1). Es ist auf- 
fallend, dass S. palustris-Pflanzen in Holmsj6 immer 19 Chromosomen 
haben, auch wenn sie in bezug auf Grésse, Art des Wuchses, Farbe 
des Halmes, Aussehen der Ahre ziemlich verschieden sind, wihrend 
die Pflanzen in Lund, die mit einer dieser Holmsjé-Rassen tibereinstim- 
men, eine ganz verschiedene Chromosomenzahl haben. Es sei hinzu- 
gefiigt, dass in Wurzelzellen von Pflanzen, die bei der Teilung des 
Pollenkerns 19 Chromosomen zeigten, ungefahr 38 Chromosomen ge- 
zahlt wurden. 
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Die 8-chromosomigen Pflanzen sind ziemlich gross, die im Teiche 
wachsenden hatten eine Héhe von */, Meter oder etwas mehr, die Ufer- 
pflanzen sind, was in der Art gew6hnlich ist, kleiner. Die Pflanzen 
der erwahnten Holmsjé-Rasse wuchsen in einem Bach, der im Spat- 
sommer beinahe ausgetrocknet ist. Sie sind etwas hdher, aber nur 
wenn die beiden Rassen zusammen geziichtet werden, kénnen mit 
Riicksicht auf die grosse Modifizierbarkeit eventuelle Verschieden- 
heiten festgestellt werden. Professor G. SAMUELSSON in Stockholm, 
der ein hervorragender Kenner der schwedischen Wasserpflanzen ist. 
hat nach Untersuchung gepresster Exemplare der Form von Lund und 
der ihr ahnlichen Holmsjé-Form mir brieflich mitgeteilt, dass man 
sie als zu derselben Rasse von S. palustris gehérend betrachten muss; 
einem kleinen Unterschied betreffs der Friichte wiirde kein Systema- 
tiker Bedeutung beimessen. 

Zwischen den 8- und 19-chromosomigen Pflanzen gibt es gewisse 

op, quantitative Unterschiede. Die 

1 8 ra | 2 ge Zellen und Kerne der ersteren 
“2 Pflanzen sind kleiner, was be- 
qs 6 treffs Wurzelzellen und Pollen- 
a oS ad mutterzellen festgestellt wurde. 
Scirpus palustris. Die Chromosomen in der Ein Merkmal, mit dessen Hilfe 
ersten Teilung des Pollenkerns von 1: einer man, wie es scheint, die beiden 
gewissen Holmsjé-Rasse, 2: einer sehr 4hn- Formen unterscheiden kann, 

lichen Rasse aus Lund. — Vergr. 2400. tet die GiGese der Fiticlite, die 
bei den 8-chromosomigen Pflanzen bedeutend kleiner waren, als ich 
bisher bei 19-chromosomigen Pflanzen beobachtet habe (Fig. 3). Die 
Lange der reifen Niisse war, die persistierende Griffelbasis nicht mit- 
gerechnet, bzw. 1,2—1,4 und 1,7—2,0 mm. 

Es wurde Herbarmaterial von S. palustris durchgesehen, um 
eventuelle Verschiedenheiten in der Fruchtgrésse festzustellen. Die 
schwedischen Pflanzen hatten die grésseren Friichte, Pflanzen von ein 
paar Lokalen in Schonen hatten aber offenbar die kleineren Friichte, 
woraus man schliessen kénnte, dass in Schonen beide Chromosomen- 
rassen vorkommen, im tibrigen Schweden aber die héherchromosomige 
Rasse vorherrscht. Vielleicht deutet das Vorkommen von noch grdésse- 
ren Friichte in einigen Herbarpflanzen auf eine noch héhere Chromo- 
somenzahl; einige intermediaire Friichte waren vielleicht nicht aus- 
gewachsen, wenn man nach ihrer Farbe urteilen darf. In dem ausser- 
schwedischen Material gab es leider nur sehr selten vollstandig 
ausgewachsene Friichte. An Pflanzen-aus Kroatien, Herzegovina, 
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Braunschweig und dem Atlas kam doch offenbar die kleinere Frucht- 
form vor. Méglich ist also, dass die Form mit der kleineren Chromo- 
somenzahl eine siidlichere Verbreitung hat; die von PIECH untersuchten 
Pflanzen sind ja aus Polen, in der Nahe von Krakau gesammelt. 

Die acht Chromosomen der einen Rasse haben verschiedene 
Grésse. Zwei sind nimlich bedeutend grésser als die anderen (Fig. 2). 
Unter diesen kamen anscheinend zwei Gréssenklassen vor, deren 
Unterschied in den Pollenmutterzellen bzw. Pollenzellen wenig hervor- 
trat, in den somatischen jedoch deutlich war. Die Chromosomen hatten 


es ; . : ' sete ree = ~3y 





Fig. 3. Reife Friichte der Rasse aus Holmsjé (obere Reihe) und der aus Lund 
(untere Reihe). — Vergr. 7. 


das gleiche Aussehen wie bei S. multicaulis, die zur selben Sektion der 
Gattung gehdrt, nur hat die letztere Art 10 Chromosomen (HAKANSSON, 
l. c.). PrEcH gibt keine Gréssenunterschiede an, meist sind die Chro- 
mosomen in seinen Figuren gleichgross gezeichnet, ein paar Mal hat 
er aber zwei gréssere Chromosomen abgebildet, so dass der Schluss 
vielleicht nicht allzu gewagt ist, dass die hier gefundene Chromosomen- 
garnitur in seinem Material vorhanden war. 

In der phanotypisch ahnlichen Holmsjé-Rasse waren dieselben 
Chromosomen zu sehen, die ich friiher bei anderen palustris-Pflanzen 
gefunden habe, namlich drei grosse, fiinf mittelgrosse und elf kleine 
Chromosomen (Fig. 1). Die Chromatinmasse der einzelnen Chromo- 
somen ist aber der 8-chromosomigen Rasse gegeniiber auffallend ver- 
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mehrt, sodass die Chromosomengarnituren ziemlich verschieden aus- 
sehen. So sind die grossen Chromosomen bedeutend vergréssert, die 
beiden grossen Chromosomen der 8-chromosomigen Rasse sind niim- 
lich nur wenig grésser als die gréssten der mittleren Chromosomen- 
klasse bei der 19-chromosomigen Rasse, und ihre iibrigen sechs 
Chromosomen sind alle kleiner als die mittleren Chromosomen dieser 
Rasse. Es ist also unmdéglich einzelne Chromosomen der Pollenzellen 
der einen Rasse in denen der anderen wiederzuerkennen, und es 
scheint ziemlich eigentiimlich, dass die Chromosomen der Achterrasse 
denen einer ganz anderen Art, S. multicaulis, so ahnlich sind, dagegen 
von der sehr ahnlichen palustris-Rasse stirker verschieden. Vielleicht 
gibt es aber auch von S. multicaulis Pflanzen mit grossen Chromo- 
somen. Es sei erwahnt, dass in allen Fixierungen der 8-chromosomigen 
Rasse die Chromosomen kleiner waren, dass also kaum ein Fixierungs- 
artefakt vorliegt. Um die Chromosomen der beiden Rassen »homo- 
logisieren» zu k6énnen wurden somatische Teilungen studiert, weil 
Form- und Gr6sseunterschiede in solchen besser hervortreten, und 
mdéglicherweise in der Spindelfaserinsertion, Vorkommen von Traban- 
ten o. 4. morphologische Kennzeichen einzelner Chromosomen vor- 
handen sind. Nun gelang es aber nicht gute Fixierungen von Wurzel- 
spitzen zu bekommen; die Chromosomen in den Aquatorialplatten 
ahnelten denen in den Pollenzellen, so dass durch ihr Studium keine 
Fortschritte erzielt wurden. Ich werde aber neue Anstrengungen 
machen und verschiedene Fixiermittel priifen. 

Unter solchen Umstanden hat eine Diskussion tiber die Verwandt- 
schaft der beiden Rassen wenig feste Anhaltspunkte und es_ ist 
schwierig zu entscheiden, wie die 19-chromosomige Rasse aufzufassen 
ist. Man k6nnte geneigt sein, sie als eine »gigas-Rasse ohne Ver- 
doppelung der Chromosomenzahl» aufzufassen, deren Chromatinmasse 
stark vermehrt ist,, und deren elf kleine Chromosomen von den acht 
anfangs vorhandenen abgesondert sind. Vielleicht ist aber die 19- 
chromosomige Rasse tetraploid. Die vermehrte Zellengrésse deutet ja 
am ehesten daraufhin, wie auch die Vergrésserung der Frichte. 
NAWASCHIN fand niamlich betreffs Crepis capillaris, dass die poly- 
ploiden Pflanzen am besten durch ihre grésseren Friichte von den 
diploiden unterschieden werden konnten, auch waren ihre Zellen 
grésser, dagegen bildete die Grésse der Pflanzen kein unterscheidendes 
Merkmal (NAWASCHIN 1926, S. 189). Die Unterschiede bei den beiden 
Scirpus palustris sind dieselben. Noch eine Eigentiimlichkeit der 
hdherchromosomigen Rasse, die ich wegen der wenig eingehenden 
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Untersuchungen nur mit Reservation anfiihre und die auch auf Poly- 
ploidie deutet, ist das Vorkommen mehrerer Nukleolen in den Kernen 
der Wurzelzellen, besonders wahrend der Prophase. Zwar haben 
viele Kerne nur einen Nukleolus und viele Zellen der Achterrasse 
_k6énnen mehrere haben, doch ist an einen grossen Unterschied in den 
untersuchten Wurzeln nicht zu zweifeln. Nun unterscheiden sich 
‘aber die diploiden und polyploiden Crepis-Rassen, wie NAWASCHIN 
beobachtet hat, eben in dieser Weise, indem eine Vermehrung der 
Nukleolenzahl in den Kernen der polyploiden Wurzeln vorkommt. 
Durch Chromosomenverdoppelung entstand wohl zuerst eine Rasse 
mit 16 Chromosomen, und in dieser sind infolge Quersegmentierung 
einiger Chromosomen drei neue hinzugekommen. So ist vielleicht die 
19-chromosomige Rasse gebildet worden, und zwar wurde dabei eines 
der grossen Chromosomen durch Absonderung von Chromosomen- 
stiicken vermindert, wodurch verstandlich wird, dass nur drei grosse 
Chromosomen vorhanden sind, statt vier wie bei Tetraploidie zu er- 
warten war. Dass von den »ordiniren» Chromosomen Fragmente 
durch Querteilung abgesondert werden kénnen, die sich dann wie 
gewohnliche Chromosomen verhalten und in normaler Weise auf die 
Nachkommen iibergehen scheint jetzt in Réntgenversuche mit Droso- 
phila melanogaster erwiesen zu sein. Es traten Fliegen auf, die ausser 
der normalen Koppelungsgruppe I (= die X-Chromosomengruppe) 
eine kleine besondere Portion dieser Gruppe hatten, die sich von der 
normalen frei verhielt, und es wurde unter dem Mikroskop festgestellt, 
dass diese Fliegen neben den normalen X-Chromosomen (die vereint 
waren) ein freies Stiick eines X-Chromosoms besassen (MULLER und 
PAINTER 1929). Einige Forscher haben Fragmente bei Pflanzen ge- 
sehen, spontan oder nach Réntgenbehandlung, doch wird hier auf die 
Literatur nicht eingegangen. Ziemlich gewiss ist es also, dass durch 
Fragmentation neue Chromosomen entstehen kénnen, und wenigstens 
drei der kleinen Chromosomen der palustris-Rasse mit 19 diirften so 
entstanden sein. Das Vorkommen von nur drei langen Chromosomen 
deutet namlich darauf, dass die Chromosomenzahl gerade in dieser 
Weise und nicht durch Nichttrennen tiber 16 vermehrt wurde, worauf 
auch der so wenig geainderte Habitus einer der Holmsjé-Formen deutet. 
Eine Eigentiimlichkeit ist die Zunahme der Chromosomengrosse, 
indem die Chromosomen in polyploiden Rassen sonst dieselben Dimen- 
sionen haben wie in der diploiden Ausgangsrasse (wird z. B. ausdriick- 
lich von NAWASCHIN I. c. hervorgehoben). Doch ist dieser Abweichung 
wohl kaum gréssere Bedeutung beizumessen, sie diirfte jedenfalls nicht 
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gegen die tetraploide Natur der héherchromosomigen Rasse sprechen; 
sie kann sehr wohl spiter als die Chromosomenverdoppelung zustande- 
gekommen sein. Dass »mutativ», und zwar infolge somatischer Muta- 
tion, die Chromosomengrésse verandert werden kann, ohne dass eine 
entsprechende Anderung der Zellengrésse erfolgt, ist soeben bei 
Tradescantia virginiana var. brevicaulis gefunden (DARLINGTON 1929). 
In einigen Praparaten waren die Chromosomen der Pollenzellen be- 
deutend kleiner als normal der Fall ist; es zeigte sich, dass »a change 
of chromosome size is independent of any general genetical change», 
wie DARLINGTON es formuliert (1. c., S. 259). 

Es ist klar, dass wenn bei so grosser phanotypischer Ahnlichkeit 
so stark verschiedene Chromosomenzahlen vorkommen k6nnen, bei 
phylogenetischen Studien auf Grund von Chromosomenzahlungen 
grosse Vorsicht geboten ist. Dass Arten durch blosse St6rungen in der 
Reduktionsteilung entstanden sind wie ROSENBERG (1918, S. 14) an- 
nimmt ist sehr ungewiss; man darf die Unterschiede zwischen den 
Linnéischen Arten nicht unterschatzen. Es wird schwieriger aus den 
Chromosomenzahlen Riickschliisse auf die Artbildungsprozesse in der 
Gattung Scirpus wie in der Familie tiberhaupt zu ziehen. Wir miissen 
offenbar, ausser mit den Prozessen die ich friiher angenommen habe 
(1. c., S. 290—291), trotz der grossen Zahlenvariation mit Polyploidie 
rechnen, und die Indizien fiir Quersegmentierung von Chromosomen 
sind auch verstarkt. Schliesslich ist zu erwahnen, dass auch innerhalb 
der sehr nahestehenden S. uniglumis vielleicht verschiedenchromo- 
somige Rassen vorkommen. PIECH behauptet namlich mit Bestimmt- 
heit die haploide Chromosomenzahl 16 in Pflanzen in der Umgebung 
von Krakau gefunden zu haben. Ich hatte aber die Zahl 23 in Strand- 
pflanzen der Ostsee bei Karlskrona gefunden und fand spater nach 
der Publizierung meiner Abhandlung dieselbe Zahl und die gleichen 
Gréssenklassen der Chromosomen in Strandpflanzen in Bjarred am 
Oresund. PiECcH erwadhnt auch hier nichts iiber verschiedene Chro- 
mosomengréssen; diese kommen aber in seinen Figuren 2, Tafel 2 und 
1, Tafel 3 sehr deutlich zum Vorschein (PIECH 1928 a). V6llig sicher 
kann man aber nicht sein, dass PIEcH die richtige Zahl angegeben hat, 
weil er sie nur in der Prophase des Pollenkerns festgestellt hat, wo 
man nach meiner Erfahrung sehr leicht zu wenig Chromosomen zahlt; 
es wird ausdriicklich angegeben, dass die Chromosomen in der Meta- 
phase sich nicht zaihlen liessen (PIECH 1928b, S. 99). 

Verschiedene Beispiele von Chromosomenzahlenvariationen inner- 
halb einer Linnéischen Art sind jetzt bekannt. Eine besondere Klasse 
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bilden die hochpolyploiden Arten, in denen, wie in der Literatur ge- 
schildert wird, gern einige Chromosomen mehr oder weniger als die 
Serienzahl vorkommen. So hat Prunus laurocerasus somatisch 170— 
180 Chromosomen und eine haploide Zahl sensu stricto kann laut 
MEURMAN (1929) nicht angegeben werden. Fiir Crepis biennis sind 
39, 41, 42, 43 und 45 somatische Chromosomen gefunden (siehe 
COLLINS, HOLLINGSHEAD und AVERY 1929) um die neuesten Beispiele 
zu zitieren. Wegen des Vorhandenseins mehrerer identischer oder sehr 
aihnlicher Genome im Kern hat hier ein Uber- oder Unterschuss ein- 
zelner Chromosomen wenige Bedeutung. 

Im tbrigen sind Zahlenvariationen nicht so haufig und ein ge- 
meinsamer Zug der bisher gefundenen Fille scheint mir zu sein, dass 
dieselben Zahlen die in einer Gattung oder Gattungssektion gefunden 
sind, auch in einer einzelner Art der Gattung vorkommen k6énnen. 
Bilden die Zahlen eine bestimmte polyploide Reihe, kann diese auch 
bei der Rassenbildung einer Art gefunden werden. In Aegilops kommt 
die Reihe 7, 14, 21 vor; SCHIEMANN (1929) beschreibt Exemplare von 
Ae. triaristata mit 14 und 21 Chromosomen. Ahnliches ist fiir Festuca 
(LEvITsKY und KuZzMINA 1927) und in andere Gattungen festgestellt 
worden. Die Vicia-Arten haben unregelmassigere Zahlen, in einer Art, 
V. cracca, finden wir auch drei Rassen mit haploid 6, 7 und 14 
Chromosomen (SWESCHNIKOWA 1928). In Viola Kitaibeliana sind 
fiinf verschiedene Chromosomenzahlen, n= 7, 8, ca. 12, 18 und 24, 
gefunden (CLAUSEN 1929), in der entsprechenden Gattungssektion ist 
die Zahlenvariation auch besonders gross. In Scirpus palustris schliess- 
lich finden wir ebenso unregelmissige Zahlen wie, wenn wir die Chro- 
mosomengrosse beriicksichtigen, in der Sektion Heleocharis. 

Auch bei Tierarten sind verschiedenchromosomige Rassen gefun- 
den. Ein hiibsches Beispiel gibt Gryllotalpa. Mannchen aus Belgien 
und Frankreich haben somatisch 12 Chromosomen davon X und Y, aus 
Neapel 15, die letzteren hatten kein Y-Chromosom. Diese bedeutende 
Verschiedenheit betreffs der Chromosomen ist nicht von morphologi- 
schen Verschiedenheiten begleitet, denn die beiden Rassen sind ein- 
ander ausserordentlich ahnlich (DE WINIWARTER 1927, S. 566). 


SUMMARY. 


Scirpus palustris plants from Holmsj6 in the south-east of Sweden 
have haploid 19 chromosomes, plants from Lund have haploid 8; in 
both forms there are chromosomes of different sizes (figs. 1 and 2). 
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Plants with different chromosome number may be very similar; how- 
ever, the plants with 19 chromosomes have increased fruit size (fig. 3). 
Some facts indicate that the Holmsjé plants belong to a tetraploid race, 
whose chromosome number has increased from 16 to 19 through trans- 
verse division of some chromosomes rather than through duplication 
of whole chromosomes. 
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CHLOROPHYLLMUTANTEN, I 


VON HANS v. EULER 
BIOCHEMISCHES INSTITUT DER UNIVERSITAT STOCKHOLM 





iby Erblichkeitsforschung befindet sich gegenwartig auf einem 
Standpunkt, in welchem man hoffen darf, dass chemische und 
besonders enzymchemische Methoden und Fragestellungen zur Férde- 
rung und Klarung genetischer Probleme beitragen kénnen. 

Bei den Untersuchungen, welche in diesem Institut vor etwa einem 
Jahr in Angriff genommen wurden, sind im wesentlichen zwei Gesichts- 
punkte massgebend gewesen: 

Die Vererbung einer mendelnden Eigenschaft muss — welche Vor- 
stellung man sich auch vom Mechanismus der Vererbung macht — an 
bestimmte Stoffe gekniipft sein. Bevor in dem sich entwickelnden 
Individuum diejenige Eigenschaft bezw. der sie bedingende Stoff 
zutage tritt, nach welcher wir die Zugehérigkeit zu einer reinen Linie 
beurteilen, muss sich eine zu diesem Stoff fiihrende chemische Ent- 
wicklungsreihe ausgebildet haben. Solche chemischen Entwicklungs- 
reihen mit den nach genetischen Methoden festgestellten Tatsachen in 
moglichst enge Beziehung zu setzen, ist das wesentliche Ziel unserer 
Untersuchungen. Bei der Wahl der so zu studierenden mendelnden 
Eigenschaft kommt in erster Linie der Gehalt eines Individuums oder 
eines Organes an einem chemisch definierten Stoff in Betracht. Um 
gleich unsere Fragestellung an dem konkreten Fall klar zu machen, 
an welchem wir unsere Untersuchung in Angriff genommen haben, so 
versuchen wir, an Bastarden chlorophyllnormaler und chlorophyll- 
defekter reiner Linien diejenigen Stoffe zu ermitteln, welche in der 
Entwicklungsreihe des Chlorophylls liegen, und diese Stoffe mit den 
nach genetischen Methoden festgestellten Erbmerkmalen zu verkniipfen, 
so dass anstelle eines stofflich unbestimmten Erbfaktors eine chemi- 
sche Groésse, und zwar eine quantitativ definierte chemische Grosse tritt. 

Hinsichtlich unseres zweiten, specielleren Gesichtspunktes, der bei 
unseren Studien wegleitend ist, mag hier folgendes gesagt werden: 
Unabhingig von ev. Hypothesen iiber die Enzymnatur der Gene (vergl. 
R. GOLDSCHMIDT, 1928) kann man davon ausgehen, dass im Verlauf 
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der Entwicklungsreihe der Chlorophylle (a und b) in der Zelle gleich- 
zeitig eigentliche Enzyme gebildet werden. Die quantitative Zusam- 
mengehorigkeit der im Verlauf der Entwicklungsreihe entstehenden 
Substratkonzentrationen mit diesen Enzymwirkungen ist bis jetzt auf- 
fallenderweise nicht der Gegenstand experimenteller Studien gewesen 
und gerade diese Zusammengehorigkeit diirfte durch enzymchemische 
Methoden aufgeklart werden kénnen. 

Zu unseren Untersuchungen ist uns zunachst schwedisches Gers- 
tenmaterial tiberlassen worden, und zwar von Herrn Prof. Dr. H. 
NILSSON-EHLE und von Herrn Docenten C. HALLQVIST, welche eine 
Anzahl der von ihnen erhaltenen Chlorophyllmutanten, sowohl Homo- 
zygoten als Heterozygoten, in sehr dankenswerter Weise zur Verfiigung 
stellten. Ferner verdanken wir Herrn Geheimrat CORRENS Samen von 
Urtica urens peraurea und Herrn Prof. E. BAUR ein reiches Antirrhi- 
num-Material, an welchem aber bis jetzt nur orientierende Versuche 
gemacht werden konnten. 

Die Arbeiten dieses Instituts wurden mit Herrn HARALD NILSSON 
begonnen und dann mit H. HELLSTROM, B. JANSSON, D. RUNEHJELM 
und Sv. STEFFENBURG weitergefiihrt. Herrn Docenten K. MyRBACK 
verdanke ich Beitrage zur Methodik. 

Herrn Docenten C. HALLQVIST und Herrn Professor H. NILSSON- 
EHLE méchte ich auch hier fiir ihr wertvolles Material und fiir freund- 
liche Hilfe bestens danken. 

Auf die genetische Literatur ist hier nicht eingegangen worden; ich 
habe einige Arbeiten, die mit meiner Untersuchung in Beziehung 
stehen (E. Baur, C. CORRENS, R. GOLDSCHMIDT, C. HALLQvVIST, H. 
NILSSON-EHLE, E. W. LINDSTROM, TH. H. MorGAN) bereits in friiheren 
Mitteilungen erwahnt. 


I. DIE KATALASEWIRKUNG BEI CHLOROPHYLLMU- 
TANTEN DER GERSTE. 


Die Chlorophyllmutanten der Gerste vom Albina-Typus sind von 
H. NILsson-EHLE (1913 und 1922) und von HALLQvIST (1923 und 1924) 
beschrieben worden; wegen aller genetischer Angaben wird auf die 
zitierten Arbeiten dieser Forscher verwiesen. 

Die orientierenden Versuche von EULER und H. Nitsson (1929 
a u. b) wurden an einem von C. HALLQVIST uns iiberlassenen, von ihm 
mit Albina 1622/27 bezeichneten Material angestellt. Die Samen aus 3 
Geschwisterpflanzen wurden zwischen Filtrierpapier zum Keimen ge- 
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bracht; das Verhaltnis der griin auskeimenden Pflanzen zu den weissen 
war sehr angenahert 3:1. Es ergab sich — und dies war der Aus- 
gangspunkt fiir die weiteren Versuche — dass die mittlere Katalase- 
wirkung in den griinen Primordialblattern zu derjenigen in den weissen 
(chlorophyilfreien) Blattern, ohne dass eine Transgredienz auftritt, 
sich wie rund 3:1 verhielt. Damit war wohl zum ersten Mal eine 
Mendel-Spaltung fiir eine quantitativ festgelegte Enzymwirkung nach- 
gewiesen worden. Da wir die gleiche Enzymwirkung noch an einer 
grésseren Zahl von Chlorophyllmutanten priifen wollen, und da wir 
aus diesen Ergebnissen einige Schliisse allgemeiner Art ziehen zu 
kénnen glauben, so muss hier die experimentelle Methodik und die 
Berechnung des Zahlenmaterials zunachst eingehender besprochen wer- 
den, als dies in den bis jetzt erschienenen vorlaufigen Mitteilungen 
geschehen war. 

Es handelt sich bei allen hier zu besprechenden Studien um Unter- 
suchung der Einzelpflanzen, und es war also zunichst festzustellen, 
dass einerseits in den griinen, andererseits in den weissen Pflanzen die 
Katalasewirkung eine Grésse von gewisser Konstanz ist und dass die 
mittlere Abweichung von dieser Konstanz wesentlich geringer ist, als 
der Unterschied zwischen den Mittelwerten der griinen und der weissen 
Pflanzen. Dass dies bei sémtlichen untersuchten » Albina» der Fall ist, 
wurde schon friiher kurz erwahnt und an einigen Beispielen gezeigt. 
Fiir genauere Untersuchungen ist es aber notwendig, die Behandlung 
des diesbeziiglichen Zahlenmaterials zu diskutieren, umsomehr, als un- 
geeignete enzymatische Methodik leicht zu ganz falschen Schliissen 
Veranlassung gibt, welche fiir die Beurteilung dieser ganzen Arbeits- 
richtung verhangnisvoll werden kénnten. 

Um die Katalasewirkung der einzelnen keimenden Gerstenpflanzen 
quantitativ festzustellen, kommt Extraktion oder Reinigung des En- 
zyms nicht in Betracht; vielmehr muss das zerkleinerte Pflanzenmate- 
rial direkt auf seine enzymatische Wirksamkeit gepriift werden. 

Schon das Samenkorn selbst zeigt eine gewisse katalatische Akti- 
vitat. Am 5. Keimungstag betragt die Reaktionskonstante k (siehe 
unten) per Korn mit natiirlichem Wassergehalt von rund 70 % 
k - 10° = 25—35, wahrend die gleiche Grésse beim Primordialblatt 
einen nur wenig héheren Mittelwert gibt. Die Wurzeln sind ohne 
Katalasewirkung. Wir haben immer Samen und Wurzeln entfernt und 
den Keimling allein untersucht. Es zeigte sich bald, dass sich Coleoptil 
und Primordialblatt beziiglich Katalasewirkung zuweilen nicht un- 
wesentlich unterscheiden, und es war zu erwagen, ob der gesamte 
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Keimling oder nur das Primordialblatt ohne Coleoptil zur Untersuchung 
gewahlt werden soll. Wo dariiber nichts anderes angegeben ist, be- 
ziehen sich unsere Angaben auf den gesamten Keimling. 

Methodik der Keimung. — Die Gerstenkérner wurden stets in 
geschlossenen Blechkasten zwischen nassem Filtrierpapier zur Keimung 
gebracht und zwar bei Zimmertemperatur, die von Februar bis Sep- 
tember zwischen 17° und 21° schwankte. Am 3. Keimungstag wurde 
das die K6érner bedeckende Filtrierpapier entfernt. Die’ Belichtung 
(unter Fensterglas) begann in der Regel nicht vor dem 8. Keimungstag. 

Enzymatische Methodik. — Wir bestimmen die Katalasewirkung 
in der Regel so, dass wir in geeigneten Zeitabschnitten titrimetrisch 
mit Kaliumpermanganat die Konzentration des noch unverbrauchten 
Hydroperoxydes messen (vgl. HENNICHS, 1929). Es wiirde zu weit 
fiihren, hier auf die Kinetik der Enzymwirkungen niher einzugehen; 
hier mag ein Hinweis auf die Monographie des Verf. (EULER, 1925) 
und auf Arbeiten von EULER und JOSEPHSON (1927 a und b) geniigen. 
Hervorgehoben sei nur, dass man, wie immer mit kleinen Hydroper- 
oxydkonzentrationen (in Mischung etwa 0,01 norm.) arbeiten wird, um 
die Katalase nicht zu zerst6éren. Aus dem gleichen Grund lasst man 
die Reaktion bei 0° verlaufen. 

Da die Katalase ihr Wirkungsoptimum meist bei pH = 65—7,5 
besitzt, so muss diese Aciditaét durch Pufferzusatz eingehalten werden. 

Demgemiss ergibt sich die folgende Arbeitsweise: 

Ein mit der Scheere zerkleinerter Keimling vom Gewicht 120 mg 
(Linge am 8. Keimungstag 13 cm) wird mit Sand zerrieben und mit 
5 ccm n/30 m. Phosphatpufferlésung (pH = 6,80) versetzt. Man giesst 
vom Sand ab und behandelt mit 2 ccm Wasser nach. Von der so 
erhaltenen Gesamtlésung, 7 ccm, pipettiert man 5 ccm in 20 ccm 0,01 
normale, auf 0° abgekiihlte Hydroperoxydlésung ein. 

In geeigneten,-mit Stoppuhr gemessenen Zeitabstinden werden die 
der Reaktionsmischung entnommenen Proben bei 0° titriert. Dann 
ergibt sich beispielsweise die folgende Konstanz der Reaktionskonstan- 
ten 1. Ordnung (D. RUNEHJELM): 


Minuten 0 3 6 9 
ecm KMnO,-Loésung _ 3,12 2,37 1,88 1,47 
k- 10° — 40 37 36. Mittel 38. 


Der Mittelwert, 38, ergibt durch folgende Reduktion auf das Nor- 
mal-Frischgewicht des Keimlings, 60 mg: 


k -10° red. = 38 - 7/5 -60/120 = 26. 
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(Der Trockengehalt des Keimlings, etwa 7 %, schwankte wenig; 
Katalasewirkung der K6érner beziehen wir auf N-Gehalt.) 

Die Reproduzierbarkeit dieser k-Werte kann man feststellen, in- 
dem man ein Primordialblatt der Lange nach spaltet und jede Halfte 
in der beschriebenen Weise untersucht. Die Unterschiede der Mittel- 
werte betragen dann nicht mehr als 2 %. 

Hier ist in methodischer Hinsicht zunachst darauf aufmerksam zu 
machen, dass auch bei griindlichem Verreiben mit Sand die Katalase, 
wie oben angegeben, sich keineswegs ganz in Lésung befindet, sondern 
an feste Pflanzenteile gebunden ist. Man darf also die mit Sand 
geriebene Mischung weder filtrieren noch zentrifugieren, sondern muss 
die Emulsion als solche zur Wirkung bringen. 

Ferner muss bei der Ausfiihrung solcher Versuche beobachtet 
werden, dass die geriebene Katalaseemulsion (selbst bei 0°) ausser- 
ordentlich rasch ihre Wirksamkeit verliert. Man muss also die Reak- 
tionsgeschwindigkeit unmittelbar (nicht spater als 5 Minuten) nach 
dem Reiben bestimmen. 

Wir kommen dann zur wichtigen Frage nach ev. konstanten 
methodischen Fehlern. Man hat keine Veranlassung, solche zu _ be- 
fiirchten, solange man die Enzymwirkung des in beschriebener Weise 
gewonnenen Pflanzensaftes bestimmen will. Deshalb ist in allen frithe- 
ren Mitteilungen aus diesem Institut bereits hervorgehoben worden, 
dass wir zunachst Katalasewirkungen, nicht Katalasegehalte, angeben. 

Die H,O,-spaltende Wirkung natiirlicher Safte ist namlich durch 
Aktivatoren und Hemmungsk6rper nicht selten erheblich beeinflusst. 
Es handelt sich dabei sowohl um Schwermetalle als um organische 
Stoffe bekannter Konstitution (Phenole, Gerbstoffe u. a.) oder auch 
unbekannter Art, wie z. B. die Anti-Katalase von BATELLI und STERN. 

Versuche von K. MyRBACK haben aber ergeben, dass bei der kei- 
menden Gerste die Verhdltnisse in dieser Hinsicht ziemlich giinstig 
liegen. Enzymatisch inaktivierte Extrakte der Primordialblatter iiben 
namlich auf unsere Katalasesuspensionen keinerlei hemmende Wirkung 
aus. Dies ist in diesem Zusammenhang auch deswegen bemerkenswert, 
weil also Hemmungsstoffe der Katalase als chlorophyllbedingende Fak- 
toren wenigstens bei normalen Gersten kaum in Betracht kommen. 

Will man nun den Keimling durch seine Katalasewirkung charak- 
terisieren, so liegt es nahe, das ganze Blatt zum Gegenstand der Messung 
zu machen. Andererseits sind nach gleicher Keimungsdauer die ein- 
zelnen Keimlinge nicht gleich weit entwickelt, und wir haben deswegen 
unsere am ganzen Keimling gewonnenen experimentellen Befunde auf 

Hereditas XIII. 5 
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gleiches mittleres Gewicht, welches der Keimling (Blatt Coleoptil) 
am 6.—8. Keimungstage zeigt, namlich 60 mg, reduziert. 

Bringt man etwa 60 Korner einer Linie gleichzeitig zum Keimen 
und scheidet nur die ungekeimten (in unseren Fallen meist 5 %) 
aus, so stellt sich die Konstanz der k-Werte per Pflanze etwa so, 
wie Tabelle 1 angibt, welche in Spalte 2 die unmittelbar erhaltenen 
k-Werte und Spalte 4 die auf 60 mg reduzierten angibt. (Versuchs- 
reihe von Frl. D. RUNEHJELM mit Albina 3. Mai 1929). 

















TABELLE 1. 
Keimungstage | Mittl. k- 108 Gewicht des Mittl. k - 10° red. 
| Keimlings auf 60 mg 
| 
6 18,0 60 25,2 
16,8 59 23,9 
| 14,4 | 56 23,0 
7 | 24,1 79 | 25,6 
| | 22,8 76 | 25,2 
| 27,3 88 | 26,1 
| | 24,0 78 | 25,8 | 








Es wurde oben S. 63 erwaihnt, dass das Coleoptil oft eine andere 
Katalasewirkung zeigt als das Primordialblatt. Dazu kommt, dass im 
Primordialblatt selbst die Katalasewirkung nicht gleichmAassig verteilt 
ist, sondern sehr stark von der Blattbasis bis zur Blattspitze zunimmt. 

Weiss 1 [NILSSON-EHLE] (= Albina 1 [HALLaQvist]) Homozyg. 
grin wurde am 10. Keimungstag vom Korn getrennt, sofort in 3 Teile 
(im Vers. b und c in 2 Teile) von annahernd gleichem Gewicht geteilt 
und in gewéhnlicher Weise untersucht (D. RUNEHJELM). 



































x TABELLE 2. 

. 
| Versuch Blattteil Gew., mg k - 108 k- 10°, red. | Keimungstag 
| | 
| Unterster... 21,5 A 
| a Mittlerer ... 23,5 13 10. | 
| Oberster ... 22,5 28 | | 

» _ |{Unterer.....| 675 | 27 | 34 » | 
| \Oberer ...... 675. | 60 | | 

| 

| ™ Unterer..... 60,0 23 | 32 16. | 
| Oberer ...... 62,5 57 | 77 
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Man sieht hier die ausserordentlich grossen Unterschiede, die bei 
allen drei Versuchen auftreten. Auf die Beziehung zum Chlorophyll- 
gehalt werden wir unten noch zuriickkommen. Hier sei nur mit- 
geteilt, dass bei den chlorophylldefekten Pflanzen Weiss 1 (= Albina 1) 
Heterozyg. das entsprechende Verhaltnis der Blattteile kaum tber die 
mittleren Abweichungen bezw. Versuchsfehler hinausgeht. 


Unterer Teil k - 10° red. = 10,2 
Oberer Teil 11,8 


Ein analoger Versuch am 17. Keimungstag ergab keinen grésseren 
Unterschied. 

Die Verteilung der Katalase auf die Blattteile ist indessen nicht an 
die griinen Blattfarbstoffe gebunden. Mit einem etioliert gekeimten 
Blatt, das aus einem Korn der gleichen Parzelle stammt, wurde am 
9. Keimungstag folgendes Resultat erhalten: 


Unterster Teil k- 10° red. = 15, 
Mittlerer Teil 21,0 
Oberster Teil 69. 


Diese Katalaseverteilung in den Blattern ist tibrigens keineswegs 
eine Eigentiimlichkeit der Primordialblatter der Gerste; vielmehr haben 
wir eine ahnliche Verteilung in zahlreichen Fallen bei Antirrhinum 
festgestellt, einem Material, das wir in Anschluss an die grundlegenden 
Arbeiten von E. Baur (vergl. E. BAur, 1918) untersuchen. 

Es sind dann die Faktoren zu besprechen, welche die Grésse der 
in unseren Keimlingen entstehenden Katalasewirkung beeinflussen. 

Was zunichst die Keimungsdauer betrifft, so nimmt die Katalase- 
wirkung in den ersten 5 Tagen zu, wahrend die spateren Anderungen 
(verfolgt bis zum 18. Keimungstag) meist nicht mehr erheblich sind. 

Dies gilt jedoch nur fiir unsere Versuche, wahrend andere Gersten- 
sippen und vielleicht auch unsere Albina bei anderer Keimungsweise 
ihren Katalasegehalt starker entwickeln. 

Lasst man Albina unter Lichtausschluss auf Filtrierpapier keimen 
und beginnt die Belichtung etwa am 8.—10. Keimungstag, so beobachtet 
man eine Erhéhung der Katalasewirkung wahrend des Ergriinens; 
dieselbe ist allerdings nicht grésser als etwa 10—20 %. 

Die ausfiihrliche Wiedergabe unseres Zahlenmaterials wiirde zu 
viel Raum in Anspruch nehmen, und ich begniige mich deswegen damit, 
solche Ergebnisse gruppenweise anzugeben, welche sich bereits zu 
Schliissen verwerten lassen. 
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Die Katalasewirkungen bei »Weiss 1» (= Albina 1). — Aus Ver- 
suchsreihen II—VI vom Juni und Juli dieses Jahres (D. RUNEHJELM 
und B. JANSSON) ist folgender Auszug entnommen und durch einige 
neue Versuche erganzt (gelb = normal, etioliert): 



































TABELLE 3. 
i 

Keimungstag | 6 8 | 9 15 

Versuchsreihe gelb | weiss | gelb | weiss | gelb | weiss| gelb | weiss 
II 26 15 28 15 32 16 30 16 
IV 24 14 27 14 29 15 30 15 
BY ievoevcnsnponeatecepesctsnstecvons _ _ 29 —_— 28 12 27 13 
| ees errr rere 22 10 25 11 — _— — _ 
Wade WAN 5. sssussasessenve | 26 —{|-—- — |-—- _ 30 _— 











Wollen wir die Messungen dieser Tabelle in einem Mittelwert 
zusammenfassen, so kénnen wir als Gesamtergebnis fiir den 6.—10. 
Keimungstag etwa angeben: 


Albina 1, Heterozyg. 
gelb k- 10° red. = 28 
weiss 14,5. 


Fir die entsprechenden Homozygoten stehen nur zwei sichere Ver- 
suchsreihen zur Verfiigung; aus dem noch kleinen Zahlenmaterial ent- 
nehmen wir die Mittelwerte: 


Albina 1, Homozygot 
gelb k- 10° red. = 28 
weiss 14,5. 


Bis jetzt kénnen wir also hinsichtlich des Katalasefaktors zwischen 
Albina 1 heterozygot und Albina 1 homozygot keinen Unterschied fest- 
stellen. 

Die bis jetzt angestellten Versuche deuten also auf eine vollstdndige 
Dominanz hinsichtlich der Katalasewirkung. 

Ganz neuerdings angestellte Versuche mit den mir von Prof. 
NILSSON-EHLE iiberlassenen Mutanten »Gelb 3» scheinen fiir die Homo- 
zygoten einen unwesentlich grésseren Katalasewert zu geben. 

In diesem Zusammenhang sind nun die friiher an anderen Albina- 
Mutanten erhaltenen Zahlen zu erwahnen. Die Versuchszahlen werden 


in Tabellen zusammengefasst: 
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TABELLE 4. Albina 3. 






































Keimungstag 7 8 | 12 | 14 
Versuchsreihe gelb | weiss | gelb | weiss; gelb | weiss| gelb | weiss 

| | 
D tihitiniiiimnnmncs| Ma. See, mee) ie 35 14 36 13,4 
| iccccmiinccvacinn | Se] Sie) Sie] | i | | tm 
MOTE ccnsscvovecsscnsiosseses |) 2a. | Miya | 24 14,5 40 14,5 39 13,8 





TABELLE 5. Albina 4. 



































Keimungstag 6 7 8 
Versuchsreihe gelb weiss gelb weiss gelb | weiss 
i RR peer cee et renner 21,7 8,4 20,3 11,5 29,6 | 12,8 
_ een ae — 23,5 13,1 270 | 12,3 
6 (Gaerne _— _ 21,1 12,2 28,9 | _ 


(In der Mitteilung von EULER, HELLSTROM und RUNEHJELM (1929) 
ist beziiglich der Daten fiir Albina 4 am 6. Keimungstag ein Druck- 
fehler unterlaufen, der durch obige Tabelle berichtigt sei.) 

Albina 5. — Die mit Albina 5 und mit Albina 6 gewonnenen Zahlen 
sind nicht ohne weiteres mit den vorhergehenden, welche sich auf 
Albina 1, 3 und 4 beziehen, vergleichbar. Die K6érner sind bei etwa 
3° héherer Temperatur zum Keimen gebracht worden und die Katalase- 
wirkungen beziehen sich hier auf die Primordialblatter ohne Coleoptil. 
Die friiher angegebenen Versuche sollen deshalb wiederholt werden. 
Will man einstweilen einen mit den obigen vergleichbaren Mittelwert 
angeben, so wiirde man fiir Albina 5 etwa auf die folgenden Zahlen 


schatzen: 
Albina 5 Albina 6 


gelb k - 10° red = 80 24 
weiss 16 14. 


Albina 1622/27 (HALLQvIST). — Mit diesem Material wurden die 
ersten Versuche von EULER und HARALD NILSSON (1929 a) angestellt. 
Dieselben sind in etwas anderer Weise berechnet als die spateren Be- 
stimmungen von RUNEHJELM. Deswegen werden zum Vergleich die 
umgerechneten k-Werte hier angegeben, und zwar die erste Versuchs- 
reihe ausfiihrlicher, von den iibrigen Versuchsreihen 15 und 16 nur die 
Mittelwerte. 
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TABELLE 6. 
Weisse Keimlinge Griine Keimlinge 
Gew. mg k- 10° red. Gew. mg| k- 10° red. | k- 10° red. Mitt 
Serie 14 10. Keimungstag 
119 27,9 
148 25,4 | 26,1 
82 9,6 107 27,8 | 
81 9,8 129 21,8 | 
77 8,1 | 126 27,7 
11. Keimungstag | 
52 | 31s 
| 123 35,2 | 34,0 
92 36,200 | 
| 142 33,2 
138 337 | 
Serie 15 10. Keimungstag | (Mittel) 
9,1 | + 26,2 | 
Serie 16 | 10. Keimungstag | (Mittel) 
11,2 | 25,5 











Diesen Abschnitt zusammenfassend kénnen wir also als gesichertes 
Ergebnis hervorheben, dass die Katalasewirkung der bei etiolierter Kei- 
mung gelben (normalen griinen) Linien bei allen bis jetzt untersuchten 
Mutanten vom Albina-Typus ohne Transgredienz mendelt. 

Es verdient besonders hervorgehoben zu werden, dass die Katalase- 
armut der chlorophylidefekten Mutanten nicht etwa auf einen allge- 
meinen schlechten physiologischen Zustand oder geringe enzymatische 
Tatigkeit zurtickzufiihren ist, wie eine Untersuchung der Oxydo-Reduk- 
tions-Enzyme und besonders der Sauerstoffzehrung zeigte. 

Diese Mendel-Spaltung der Bastarden, welche zu Unterschieden der 
Katalasewirkung etwa zwischen 1 : 2 und 1 : 5 fiihrt, folgt der Spaltung 
hinsichtlich der Blattfarbe, so dass die Katalasewirkung in den weissen 
Mutanten etwa */, bis */; derjenigen in chlorophyllnormalen Gersten- 
keimlingen betragt. 

Es ist hiernach der Schluss wohl unabweisslich, dass Katalase- 
wirkung und Blattjarbe miteinander in genetischem Zusammenhang 
stehen. In diesem Zusammenhang mag auch noch erwahnt werden, 
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dass wir in unserem Material stets eine einfache Mendel-Spaltung im 
Verhiltnis 3 katalasereich : 1 katalasearm mit der zu erwartenden An- 
naherung fanden. 


II. DIE BEZIEHUNGEN DER KATALASE ZU DEN BLATT- 
FARBSTOFFEN DER GERSTENKEIMLINGE. 


Es ist hier zunachst nochmals zu betonen, dass die Beziehung 
zwischen Katalasearmut und Farbstoffmangel nicht erst eintritt, wenn 
das Chlorophyll sich ausbildet, sondern in annahernd gleichem Grad 
im etiolierten Keimling hervortritt. Fasst man also — wie dies oft 
geschieht — die gelben Farbstoffe des etiolierten Keimlings als »Xan- 
thophyll» zusammen, so kann man aus dem Ergebnis des vorigen 
Abschnittes den Schluss ziehen (vgl. EULER u. NILSSON, 1929 a), dass 
sowohl der Katalase als dem Xanthophyll chlorophyllbedingende Erb- 
einheten zugrunde liegen diirften. 

Das Verhaltnis der Chlorophyllmenge zu der vor dem Ergriinen 
vorhandenen Menge gelber Farbstoffe (Xanthophyll) ist im erwahnten 
Zusammenhang von genetischem Interesse. EULER, HELLSTROM und 
RUNEHJELM (1929) haben deswegen gleich zu Beginn dieser Unter- 
suchungsreihe orientierende spektrophotometrische Messungen an 
Albina 3 und Albina 4 angestellt. 

Die Keimung der untersuchten Pflanzen erfolgte bis zum 11. Kei- 
mungstag unter Lichtausschluss, dann unter Lichtzutritt; vom 12. Kei- 
mungstag an war die Chlorophyllbildung deutlich. 

Nachdem die Konstanz der Katalasewirkung bei Albina ermittelt 
war, galt es nun, die Variationen festzustellen, welche im gleichen 
Material hinsichtlich des Xanthophyligehaltes und des Chlorophyll- 
gehaltes bei den einzelnen Keimlingen eintreten. Es wurden also 6—8 
Exemplare von annihernd gleichem Gewicht (130—170 mg per Stiick) 
untersucht. Die Tabelle 7 gibt das Endresultat dieser Bestimmungen 
wieder und zwar in relativen Mengen Farbstoff per Gewichtseinheit 
des Keimlings. 

Hieran schliessen sich Versuche, durch welche festgestellt werden 
sollte, ob zwischen dem Xanthophyligehalt und dem Chlorophyligehalt 
der Keimlinge wahrend deren anfanglicher Belichtung eine Beziehung 
besteht. 

Methodik. — Bei in der Tabelle 7 wiedergegebenen Versuchen 
wurden die einzelnen gut zerriebenen Keimlinge mit Chloroform extra- 
hiert, worauf wir den Pigmentgehalt des Extraktes direkt spektrophoto- 
metrisch bestimmten. 
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TABELLE 7. 
Xanthophyll | Chlorophyll , 
per g per g Keimungstage 
40,6 218 
42,6 250 
83,5 ‘316 
38,2 261 16 
46,7 271 
49,6 278 
45,4 260 
40,2 214 
104 380 
93 344 
78 334 15 
115 435 
86 343 
119 387 
116 _ 
85 = 
122 _ 7 
127 _ 














Eine zweite Versuchsreihe wurde folgendermassen ausgefiihrt 
(Tab. 8). 

Beginn der Keimung 9 Tage im Dunkeln: hierauf Teilung in a 
und b. Teil a dem starken diffusen Sonnenlicht ausgesetzt, Teil b 
keimt weiter im Dunkeln. Die spektrophotometrischen Messungen 
wurden vom 6. bis zum 14. Keimungstag vorgenommen. 

Um unsere Messungen an méglichst gleichheitlichem Material vor- 
zunehmen, wurde ‘der Langenzuwachs einer besonders bezeichneten 
Pflanze jeden Tag messend verfolgt und die zu untersuchenden Pflanzen 
taglich so ausgesucht, das ihre Lange im Mittel stets im gleichen Ver- 
haltnis zu der Standardpflanze stand. Zu einer Bestimmung wurden 
je 10 Pflanzen verwendet, welche mit wasserfreiem Na,SO, und Chloro- 
form zerrieben wurden, wobei sich die Farbstoffe im Chloroform lésten. 
Von dieser Lésung wurden Spektra in 5 verschiedenen Schichten auf- 
genommen, worauf die Lésung im Vacuum bei Raumtemperatur ein- 
gedunstet und der Riickstand in Ather gelést wurde. 

Bestimmung der Absorptionskoeffizienten. — Dieselben wurden fiir 
Chlorophyll beim Absorptionsmaximum { = 666 m y fiir Carotin beim 
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Maximum { = 490 my und fiir Xanthophyll beim Maximum {= 482 mu 
bestimmt, und zwar mittels eines Graukeils von bekannter Keilkon- 
stante. An Standardlésungen von Chlorophyll, Carotin und Xantho- 
phyll wurden die Absorptionskoeffizienten bestimmt, so dass der Gehalt 
des Extraktes dieser Stoffe in der Tabelle in mg ausgedriickt werden 
konnte. Dadurch, dass fiir ein und dieselbe Lésung 5 Absorptions- 
koeffizienten entsprechend den 5 verschiedenen Schichten gemessen 
wurden, erhielt man die Konzentration als einen Mittelwert aus 5 
Bestimmungen. 





























TABELLE 8. 

2 Unbelichtete Pflanzen Belichtete Pflanzen Quotienten 

5 
gy |< ~ Gehalt an Gehalt an 
na = _ _ = =| = 
bo & = = = = >| mle | > 

a7 Es D> A sla] 2is = 
s/fs| 2/2/81 2/ 42/1 € 38 SeS8 
i.e = ° ° ° ° ° Ele | ele | ge 
eo |a8 & s < E 3 ¢ |ole|/8le/8is 
x | o5 = Ss o) = = S) 5 & iS & 

z o Pe S) A . 

a mg mg mg mg mg mg 
9 | 606 | 0,013 0,0131 | 0,002 o — _ — _ — 
10 | 836 — _ -— 0,40 0,0233 | 0,006 | 0,24 17 67 
11 | 803 | 0,019 | 0,0138 | 0,003 — — os — — | — 
12 | 777 — — — 0,80 0,0324 | 0,012 | 0,38 25 67 
13 | 769 | 0,010 | O,0163 | 0,002 — — — —- ao _ 
14 | 715 — — — | 4,13 0,0355 | 0,015 | 0,41 32 | 73 



































Die Resultate der erwahnten Versuchsserie gehen aus den 3 letzten 
Spalten der Tabelle 8 hervor. Man sieht, dass das Verhaltnis Chloro- 
phyll : Carotin ziemlich konstant ist, wahrend die Quotienten 


Carotin ‘ Chlorophyll 
Xanthophyli ""° “Xanthophyll 


vom 10. bis 14. Keimungstag bei einsetzender Belichtung auf das 
Doppelte ansteigen. Stellt man die in der Tab. 8 enthaltenen Ergeb- 
nisse graphisch dar, so findet man, dass die Kurve des Carotingehaltes 
zwar recht gut der Chlorophyllikurve, nicht aber der Xanthophylikurve 
entspricht. 

In welcher Beziehung die gelben Farbstoffe des etiolierten Keim- 
lings zu den bei der Belichtung auftretenden Chlorophyllen stehen, ist 
durch die beschriebenen Versuche noch nicht klargelegt und muss noch 
weiter studiert werden. 
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In diesem Zusammenhang mag daran erinnert werden, dass man 
WILLSTATTER und STOLL (1913 und 1918) eingehende Angaben iiber 
die relativen Mengen gelber und griiner Farbstoffe in normalen und 
auch in einigen chlorophyllarmen Blattern verdankt. 

Wir kommen nun auf die Beziehungen zwischen dem Gehalt der 
Keimlinge an Katalase und an Blattfarbstoffen zuriick. ; 

Es ist oben erwahnt worden, dass die Katalase von der Basis des 
Primordialblattes gegen die Blattspitze hin stark zunimmt, so dass die 
obere Hilfte des Blattes mehr als doppelt so reich an Katalase ist. Es 
schien von Interesse, den Chlorophyligehalt gleichzeitig quantitativ zu 
untersuchen. Dies geschah an griinen Pflanzen der Albina 1, und zwar in 
der Weise, dass je 5 obere und je 5 untere Blatthalften in gew6hnlicher 
Weise extrahiert und die Extrakte spektrophotometriert wurden. Der 
von H. HELLSTROM ausgefiihrte Versuch ergab folgendes Resultat: 


Gewichtin mg _ Rel. Chlorophyllgehalt 
a. 5 St. obere Blatthalften ........ 203 0,150 
b. » » untere Nese E a bose 187 0,058 


Verhaltnis a/b = 2,6. Reduziert auf gleiches Blattgewicht — 2,1. 
Es ist bemerkenswert, dass D. RUNEHJELM am gleichen Material 
das Verhialtnis der Katalasewirkungen bestimmte und fand: 
obere 


untere 





Blatthalfte = 2,4. 


In diesem Zusammenhang soll auch an ein Ergebnis erinnert wer- 
den, das an Keimblattern von Brassica gewonnen wurde, und zwar an 
einer orange-gelben (»Bortfelder>) und einer citronen-gelben Sippe 
(»Ostersundom»). Sv. STEFFENBURG hatte an diesen Keimblittern nach 
geeignetem Zerreiben Zaihlungen der Chloroplastenzahl per Gewichts- 
einheit vorgenommen (EULER, STEFFENBURG u. HELLSTROM, 1929), 
wahrend wir am gleichen Material die Katalasewirkung massen. Es 
ergab sich, dass das Verhaltnis der Katalasewirkung, namlich 1,65, und 
der Chloroplastenzahl, namlich 1,59, innerhalb der Versuchsfehler tiber- 
einstimmten. Es liegt nahe, hieraus den Schluss zu ziehen, dass der 
Katalasegehalt in diesen Fallen angenahert proportional der Chloro- 
plastenzahl ist. Auch durch eine grosse Anzahl von Einzelbestimmungen 
an Handschnitten der Brassica-Keimblatter erhielt STEFFENBURG das 
Verhaltnis zwischen der Chloroplastenzahl bei beiden Sippen = 1,60. 

Andererseits muss schon in diesem Stadium unserer Untersuchung 
betont werden, dass man einen allgemeinen und einfachen Zusammen- 
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hang zwischen Katalasegehalt und Chlorophyligehalt bei hédheren 
Pflanzen schon deshalb nicht erwarten kann, weil ja auch, wie oben 
gezeigt wurde, ganz chlorophyllfreie Mutanten einen bestimmten Kata- 
lasegehalt besitzen. Dunkelgriine Blatter, welche im allgemeinen mehr 
Chlorophyll enthalten als hellgriine, zeigen nicht immer einen héheren 
Katalasegehalt. Dies wurde hier z. B. an vielen Versuchen konstatiert, 
welche wir mit gelbgriinen und dunkelgriinen Mutanten von Urtica 
urens peraurea anstellten, welche CORRENS (1922) beschrieben hat. 

In diesen Blattern haben wir allerdings weder den Chlorophyll- 
gehalt noch den Xanthophyligehalt bestimmt; ersterer kann ausser- 
gewohnlich hoch sein. Einstweilen méchte ich aus unserem Ergebnis 
an Urtica urens peraurea noch keine Schliisse ziehen. 

Von Herrn Professor NILSSON-EHLE wurde uns Samen von Chlo- 
rophylimutanten iiberlassen, welche als »Gelb 3» (Gul 3) bezeichnet 
sind. Die Heterozygoten keimten im Dunkeln 8 Tage lang gleichmassig 
gelb aus, bei der Belichtung am 9. Tage trat der Unterschied der normal- 
griinen und der chlorophylldefekten gelben Pflanzen deutlich hervor. 
Wir kommen spiater auf diese Sippen ausfiihrlicher zuriick und ich 
kann mich in diesem Zusammenhang auf die Mitteilung beschranken, 
dass die Katalasewirkung der gelben Pflanzen sicher nicht geringer ‘ist 
als diejenige der chlorophyllnormalen. 

Hier folgt also der hohe Katalasegehalt den gelben, im Dunkeln 
auftretenden Farbstoffen, unabhdngig ob sich im Blatt beim Belichten 
Chlorophyll bilden kann oder nicht. Es bleibt hier durch weitere Ver- 
suche zu priifen, ob chlorophyllbedingende Erbeigenschaften hier in 
der Entwicklungsreihe zwischen den gelben Blattfarbstoffen (Xantho- 
phyllen) und Chlorophyll eingreifen. 


III. BESPRECHUNG. 


Genetisch ist an dem hier untersuchten Material von Chlorophyll- 
mutanten festgestellt, dass bei Albina 1 und 3 die nachgewiesenen Erb- 
einheiten von einander verschieden sind, dass also die Mutationen 
durch Verainderungen verschiedener Erbmerkmale zustande kommen. 
»Diese Erbeinheiten zeigen in ihrer Vererbungsweise eine so weit- 
gehende Unabhingigkeit von einander, dass eine entwicklungsgeschicht- 
liche Zusammengeho6rigkeit der verschiedenen, auf die Chlorophyll- 
eigenschaften wirkenden Erbeinheiten nicht wahrscheinlich ist.» 

Unsere oben beschriebenen Versuche zeigen nun, dass mit der 
Nichtbildung des Chlorophylls ein Katalasemangel (gegeniiber dem 
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normalen) verkniipft ist. Daraus folgt, dass jede der genetisch nach- 
gewiesenen Erbeinheten mit der Katalasebildung verkniipft ist. Ent- 
weder hemmt also jede dieser Erbeigenschaften a, b, c, d, e, f -gleich- 
zeitig die Chlorophyllbildung und die Katalasebildung, oder aber be- 
einflusst jede dieser Erbeigenschaften die Chlorophyllbildung dadurch, 
dass sie primir die Katalasebildung herabsetzt. 

Das Analoge gilt von der Xanthophyllbildung in den etioliert ge- 
keimten Albina. Fassen wir also hier wie oben unter »Xanthophyll» 
die in normalen Pflanzen bei Etiolierung auftretenden gelben Blattfarb- 
stoffe zusammen, so kénnen wir den Schluss ziehen, dass in Albina- 
Gerste Chlorophyll, Xanthophyll und Katalase durch (wenigstens) 6 
verschiedene Erbeigenschaften parallel gehemmt werden. Die gelben 
Farbstoffe (Xanthophyll) sind zwar bei Albina, aber nicht in allen 
anderen Fallen eine Voraussetzung fiir die Chlorophyllbildung. 

Es erhebt sich dann die Frage, welche Schliisse man aus dem 
Umstand, dass Katalase in Albina parallel mit Chlorophyll mendelt, 
ziehen kann. Nach den ersten diesbeziiglichen Ergebnissen dieses: 
Instituts wurde die Katalase als ein chlorophyllbedingendes Erbmerk- 
mal in Betracht gezogen. Es soll aber auch hier betont werden, dass. 
die unabhangig mendelnden chlorophylibedingenden Erbeigenschaften 
in der Entwicklungsreihe weiter zuriickliegen kénnen als die Katalase. 
In diesem Zusammenhang ist an die morphologischen Verschieden- 
heiten normaler und chlorophylidefekter Pflanzen zu erinnern. Daran 
schliesst sich das allgemeinere Problem, inwiefern es mit dem gegen- 
wartigen Stand der Genetik vereinbar ist, bestimmte Stoffkonzen- 
trationen (natiirlich bezogen auf ein gewisses Entwicklungsstadium 
der Pflanze) als Erbmerkmale in Betracht zu ziehen. 

Dieses Problem, das ich in der Literatur noch nicht besprochen 
gesehen habe, fiihrte uns in diesem Institut zu den experimentellen 
Fragestellungen, welche anderen Stoffkonzentrationen (zunachst in 
Albina) gleichzeitig mit Chlorophyll mendeln. 

Die Beziehungen zum Eisen, und zwar zum organisch gebundenen 
Eisen, haben wir bereits in einer friiheren Mitteilung erwahnt. Als 
chlorophyllbildende Faktoren kommen dann zunachst wohl die Chlo- 
rophyllase, die von WILLSTATTER und STOLL entdeckte spezifische 
Hydrolase des Chlorophylls in Betracht, deren Nachweis in Albina- 
Material leider auf grosse Schwierigkeiten stésst, und ferner die Kom- 
ponenten des Chiorophylls, der Porphyrinrest, das Phytol und das 
Magnesium. 

Was den Porphyrinrest betrifft, so ware auf Grund des gleich- 
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zeitigen Mendelns von Chlorophyll und Katalase mit der Méglichkeit 
z rechnen, dass dem Chlorophyll und ev. auch dem Xanthophyll kata- 
lausche Eigenschaften zukommen. Die experimentelle Verfolgung dieses 
Gesichtspunktes erscheint um so interessanter, als das mit dem Chlo- 
rophyll nahe verwandte Hdmin katalatische Eigenschaften besitzt 
(KUHN; EULER). 

Man hat diese katalatischen Eigenschaften des Hamins bis jetzt 
durchweg mit dem darin enthaltenen Eisen in Beziehung gesetzt, wo- 
gegen der Anteil des Porphyrinkernes wohl zu sehr in den Hintergrund 
getreten ist. Fiir die Beziehungen des Porphyrinkernes zu der Katalase 
liegen an sich mehrere Anhaltspunkte vor. 

In erster Linie haben wir einstweilen das Magnesium als chloro- 
phyllbildenden Faktor in Betracht gezogen. Seine Gegenwart in einer 
gewissen Konzentration in der Zelle muss fiir die Bildung des Magne- 
siumhaltigen Chlorophylls von wesentlicher Bedeutung sein. 

Die quantitative Magnesiumbestimmung in solchen Mengen, wie sie 
im Gerstenkeimling vorhanden sind, ist mit sehr grossen Schwierig- 
keiten verbunden; es handelt sich per Keimling namlich um etwa 
0,4 mg Mg, wahrend LUNDEGARDH (1929) als Minimum der spektral- 
analytischen Bestimmbarkeit 0,009 mg Mg angibt. Da es umstandlich 
ist, von den chlorophylldefekten Pflanzen gréssere Mengen zu sammeln, 
so ist man auf hochempfindliche Mikromethoden angewiesen. Wir 
haben uns fiir die Methode der quantitativen Spektralanalyse entschieden, 
welche in letzter Zeit eine f4usserst wertvolle Bearbeitung durch H. 
LUNDEGARDH erfahren hat. Wir sind diesem Forscher auch fiir person- 
liche Hilfe an seinem Apparat zu besonderem Dank verpflichtet. 

Wir wollen hier nicht auf die in LUNDEGARDHs Monographie ein- 
gehend geschilderte Flammenmethodik eingehen, sondern nur er- 
wihnen, dass die Asche von je 5 Pflanzen in 5 ccm Wasser gelést und 
in den Zerstéuber gegeben wurde. Der durch Tabelle 9 mitgeteilte 
Versuch hat nur orientierenden Charakter. 














TABELLE 9. 
Material: Albina (Weiss) 1,| Frischgew. | Treckengew. | Asche | Mg | Mg | 
Heterozygot | mg | mg mg | mg | % d. Asche | 
5 St. gelbe (etiol.)Keiml. 876,5 | 48,4 | 4,9 02 | 4% | 
5 St. weisse Keiml....... 766,5 | 52,0 | oS |) Opn] 2% | 








Die so gefundenen Magnesium-Mengen sind immerhin grdsser, als 
sich aus dem Chlorophyllgehalt der normalen Keimlinge berechnet. 
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Wir messen einstweilen wegen der grossen Versuchsfehler dem gewon- 
nenen Zahlenresultat keine andere Bedeutung bei, als dass tatsachlich 
der Magnesiumgehalt der weissen Mutanten geringer zu sein scheint als 
derjenige der chlorophyllnormalen Keimlinge. 

Wenn sich nun durch weitere Versuche dieser Konzentrations- 
unterschied bestatigt, so wiirde in chemischer Hinsicht die Mg-Konzen- 
tration des Keimlings bezw. des Chloroplasten als chlorophyllbestim- 
mend angesehen werden miissen. Inwieweit eine kritische Mg-Konzen- 
tration als ein genetisches Erbmerkmal behandelt werden kann, wage 
ich nicht zu entscheiden (jedenfalls ware die Mg-Konzentration im 
Keimblatt eine Funktion der Mg-Konzentration im Korn). 

Immerhin scheint mir, dass sich die Ausdehnung dieser Versuche 
um so mehr lohnt, als man hoffen darf, dass dieser Fall sich zur 
experimentellen Bearbeitung des Dominanzproblemes eignet. Wiirde 
man sich vom chemischen Gesichtspunkt aus die Frage stellen, unter 
welchen Umstanden die Chlorophylibildung in den untersuchten Sippen 
bei im tibrigen normaler Entwicklung der Pflanze ganz ausbleibt 
(Dominanz der griinen Farbe), so wiirde man zum Resultat kommen, 
dass derjenige Faktor eigenschaftbestimmend ist, welcher zur Erzielung 
eines gewissen Effektes im Minimum vorhanden ist, und dass die 
absolute Minimumkonzentration in der Regel eine Funktion der tibrigen 
Erbmerkmale sein wird, so dass fiir jeden an der Entwicklung einer 
Eigenschaft beteiligten Faktoren eine gewisse Variationsbreite der Kon- 
zentration vorhanden sein muss. 
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ZAHL UND ANORDNUNG DER CHROMO- 
SOMEN IN DER MEIOSIS VON ALLIUM 


VON ALBERT LEVAN 
LUND 





his Gattung Allium ist schon seit altem ein beliebtes Objekt fiir 
zytologische Untersuchungen gewesen. Wegen der niedrigen 
Chromosomenzahl der Allium-Arten und der betrachtlichen Grésse der 
Chromosomen haben die Forscher mit Vorliebe die Morphologie der 
Allium-Chromosomen studiert. Die meisten bisher untersuchten Allium- 
Arten haben die haploide Chromosomenzahl 8. Diese sind A. odorum 
(STRASBURGER, 1888), fistulosum L. (ISHIKAWA, 1897), Victorialis, Cepa 
(MIYAKE, 1905), cernuum RoTH. (MOTTIER und NOTHNAGEL, 1913. 
[»While seven only were counted in some cases the writers are incli- 
ned to regard eight as the correct haploid number.»]), tricoccum 
(NOTHNAGEL, 1916), baiselense, baicalense, Stellerianum, Ledebouria- 
num, narcissiflorum, ascalonicum (HIRATA und AKIHAMA, 1927) und 
paniculatum L. (2n = 16, MODILEWSKI, 1928). Andere Arten haben 
dagegen n= 7, so A. Moly (MIYAKE, 1905). A. ursinum, fiir die von 
GUIGNARD (1884) n=8 angegeben worden ist, wurde von CHODAT 
(1925) nachuntersucht, wobei die Chromosomenzahl n=7 erhalten 
wurde. 

Tetraploidie ist in der Gattung Allium bekannt. Es gibt teils tetra- 
ploide Rassen, teils tetraploide Arten. Eine tetraploide Rasse einer 
Allium-Art wurde zuerst von MODILEWSKI (1925) fiir A. odorum be- 
schrieben. HABERLANDT (1922) bestimmte fiir A. odorum n= 8, und 
bestatigte spater (1925) dieses Resultat an Material von verschiedenen 
Lokalen. Auch MODILEwSKI kontrollierte sein Resultat (2n = 32) in 
einer spiteren Abhandlung (1928) an Material von mehreren botani- 
schen Garten. Offenbar gibt es zwei Rassen von A. odorum, eine 
8-chromosomige und eine 16-chromosomige. Ahnlich diirfte es sich 
mit A. Victorialis verhalten, von der HiRATA und AKIHAMA (1927) eine 
tetraploide Rasse von Hokkaido gefunden haben. Ein von mir unter- 
suchtes A. Victorialis gehoért zur 8-chromosomigen Rasse. 

Es gibt auch Arten in der Gattung fiir die nur die héhere Chro- 
mosomenzahl n= 16 bekannt ist. Das ist mit A. Middendorfianum 
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(HIRATA und AKIHAMA, 1927) und A. ophioscorodon G. Don. (Mopt- 
LEWSKI, 1928) der Fall. Zu den tetraploiden Arten gehért offenbar 
auch A. yunnanense DIELS aus China, fiir die ich bei einer preliminaren 
Untersuchung n= 16 fand. Da die Fixierungen dieser Art heuer in- 
dessen misslungen sind, muss zur Erreichung voller Gewissheit eine 
nahere Untersuchung vorgenommen werden. 

Die Chromosomenzahl ist an folgenden im hiesigen Botanischen 
Garten eingepflanzten Allium-Arten bestimmt worden: 


. Moly L. n = 7 (friiher untersucht) Fig. 2 a, 3 a. 
. Victorialis L. 8( » > ) » Pe Be, f. 
. karataviense REG. 8 » De: 
. Ostrowskianum REG. 8 » 36). 
. subtilissimum LEDEB. 8 » la. 
. pulchellum DON. 8 » 1b. 
. Spherocephalum L. 8 » 3. 
. saxatile BIEB. 8 » ld. 
. flavum L. 8 » Ile. 


a> Ph SPP SP BPP BD 


Zur Chromosomenzahlbestimmung allein ist die Methode von 
BELLING hinreichend und bequem zu verwenden: Essigsiurekarmin- 
behandlung mit gleichzeitiger Fixierung und Farbung des Quetschpra- 
parates von Staubgefissen. Die Chromosomen farben sich ausgezeich- 
net sowohl in heterotypen wie homotypen Teilungen. Gewisse Er- 
scheinungen sieht man bei dieser Farbung leichter als nach Einbettung 
und Schneiden. So gewahrt man beispielsweise ohne Schwierigkeit 
den homotypen Teilungsspalt in der heterotypen Metaphase, was bei 
gewohnlicher Farbung nur nach besonders gut gelungener Differenzie- 
rung gesehen werden kann. Von einem Rahmen aus Canadabalsam 
umgebene Bellingpraparate kénnen einen Monat ohne nennenswerte 
Verschlechterung verwahrt werden und sind insofern praktisch, als 
man durch einen leichten Druck auf die eine Seite des Rahmens die 
Zellen unter dem Mikroskop zur Drehung bringen kann, wodurch die 
Chromosomen von verschiedenen Seiten studiert werden kénnen. 

Ausserdem ist Material fixiert, eingebettet, geschnitten und in ge- 
wohnlicher Weise gefarbt worden. Als Fixiermittel sind CARNOy, 
FLEMMING, JUELs Platinchlorid, NAWASCHIN und ZENKER gepriift wor- 
den. Die besten Fixierungen sind mit NAWASCHIN erhalten worden. 
Beim Fixieren hat es sich als vorteilhaft erwiesen die Perigonblatter 
zu entfernen, wenigstens wenn es sich um langsamer wirkende Fixier- 
mittel gehandelt hat, sowie die Objekte vor dem Fixieren */,—1 Minute 
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in absoluten Alkohol einzutauchen. Es wurde mit einer Dicke von 
7—11 uw geschnitten. Am sichersten gelang die Farbung mit HEIDEN- 
HAINS Eisenhaimatoxylin, aber auch Gentianaviolettfarbung hat gute 
Praparate geliefert. 

Nachdem die Chromosomen in der heterotypen Metaphase sich in 
der Aquatorialebene geordnet haben, scheinen die Insertionspunkte der 
Polfaiden mitten in jedem Chromosom zu liegen. An dieser Stelle bildet 
sich immer eine Spitze aus. Zu Beginn der Anaphase erscheint der 
homotype Teilungsspalt um in der Telophase ganz deutlich zu werden. 
Er verbleibt dann wihrend eines grossen Teiles der Interkinese sicht- 
bar. In spater Anaphase habe ich in JUEL-fixiertem Material von 
A. Ostrowskianum und spherocephalum (Fig. 3 6, c) eine Andeutung 
zu Karyomeren gesehen, was CHopDaAT fiir A. ursinum als Regel gefun- 
den hat. Diese Erscheinung habe ich an keiner anderen Art beob- 
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Fig. 1. Pollenmutterzellen. Heterotypische Metaphase. a: Allium subtilissimum, 
b: pulchellum, c: flavum, d: saxatile. Quetschpraparate in BELLINGs Fliissigkeit. 
Vergr. 650. 


achtet, ob dies nun einer weniger vorteilhaften Fixierung zuzuschreiben 
ist oder ob diese Erscheinung nur bei diesen zwei Arten des von mir 
studierten Materials vorkommt. In spiter Anaphase und friiher Telo- 
phase haben die Chromosomen ihre maximale Kontraktion erreicht 
und sehen dann zuweilen fast quadratisch aus. 

Die Allium-Chromosomen bilden in der heterotypen Metaphase 
und in der Anaphase ein sehr schénes Beispiel fiir ein zuerst von LILLIE 
(1905) hervorgehobenes Phinomen, dass nimlich die Anordnung der 
Chromosomen in der Aquatorialplatte oft eine Ubereinstimmung mit 
derjenigen aufweisen, die unter gewissen Umstanden fiir ALFRED 
MAYERs schwimmenden Magnete charakteristisch ist. Diese sind ver- 
tikal orientierte fliessende Magnete, die alle gleichnamige Pole nach 
derselben Richtung haben. Diese Magnete stossen einander mit einer 
Starke ab, die dem Quadrate ihres Abstandes voneinander umgekehrt 
proportional ist. Wenn eine Anzahl solcher Magnete, die beispielsweise 
mit dem Nordpol nach oben fliessen und also einander abstossen, dem 
Einfluss einer magnetischen Kraft ausgesetzt werden, die ihre gegen- 
seitige Repulsion aufzuheben bestrebt ist — diese Kraft kann z. B. 
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durch einen grossen dariiber mit dem Siidpol nach unten aufgehangten 
Stabmagnet ausgeiibt werden, oder auch es kann das Gefiss in dem 
sie schwimmen mit einem elektrischen Strom von solcher Richtung 
umgeben werden, dass die entstehenden elektromagnetischen Pole den 
vorhandenen magnetischen entgegengesetzt sind — so bewegen sich die 
Magnete tiber die Wasseroberfliche und kommen erst in Ruhe wenn 
ein magnetischer Gleichgewichtszustand erreicht ist. Die hierbei ent- 





Fig. 2. Pollenmutterzellen. Heterotypische Metaphase. a und b: Allium Moly, 
c: karataviense, d: Victorialis. a, b, c in NAWASCHIN, d in CARNOY fixiert. Vergr. 2400. 


stehende Verteilung ist fiir eine gewisse Anzahl gleichgrosser Magnete 
immer konstant. Fiir einen Vergleich mit Allium-Chromosomen in- 
teressiert uns hier eine Anzahl von 7 und 8 gleichgrossen Magneten. 
Wie u. a. Kuwaba (1929) durch zahlreiche Modellexperimente gezeigt 
hat, ordnen sich 7 oder 8 gleichgrosse Magneten unter den friher 
beschriebenen Umstinden in ein Polygon mit 1 Magnet im Zentrum. 

Um festzustellen in welchem Masse eine Ahnlichkeit zwischen der 
Orientierung der Allium-Chromosomen und dieser magnetischen Kon- 
figuration besteht, wurden etwa 180 Polplatten von A. Moly und Vic- 
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torialis untersucht. Es konnten allerdings nur vollstandige, horizontal 
orientierte Platten beriicksichtigt werden. In der Tat zeigte sich eine 
bedeutende Ubereinstimmung, indem bei A. Moly 60 % und bei 
A. Victorialis 58 % der Anzahl untersuchter Faille ein zentrales Chro- 
mosom und die tibrigen Chromosomen in einen Ring herum geordnet 
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hatten. Von Interesse ist, dass die Ubereinstimmung in der Anaphase 
grosser ist als in der Metaphase. Dies kann durch einen von KUWADA 
hervorgehobenen Umstand erklart werden: im zahfliissigen Plasma 
muss es geraume Zeit dauern bevor die Chromosomen ihre endgiiltige 
Lage annehmen, weshalb in spateren Stadien eine gréssere Anzahl 
Platten mit der erwarteten Konfiguration angetroffen werden als in 
friiheren. Die Anzahl abweichender Fille (A. Moly —40 %, A. Vic- 
torialis 42 %) ist in einige der von NAGAO (1929) fiir die Chromo- 
somenanordnung eines triploiden Narcissus aufgestellten Klassen ein- 
geordnet worden: 

a) Ubereinstimmung mit der Anordnung der Magnete, aber die 
Chromosomen liegen in verschiedenen Ebenen. NAGAO ist der Ansicht, 
dass dieser Typus dadurch entstanden ist, dass es zur Fixierung ge- 
kommen ist bevor die Chromosomen ihre definitive Lage erreicht haben, 
weshalb er ihn als progressiven Typus bezeichnet. 

b) Zirkulare Anordnung mit 1) 2 oder 2) 0 Chromosomen im 
Zentrum. 

c) Keine geordnete Konfiguration. 


TABELLE 1. Anzahl Fdlle mit verschiedener Chromosomenanordnung 
bei Allium Moly L. und A. Victorialis L. 








A. Moly L. |A. Victorialis L. 




















Anordnung aglag z aglggl 
os Sz BE |2S\E8| & 
Salsa) FZ ae <a) 3 
I. Mit der Theorie tibereinstimmende Falle| 51} 62 | 113 | 65| 43 | 108 
a) Progressiver Typus................! 14) 4]! 18 | 6) 11 | 17 
1) 2 Chromoso- 

II. V | 
Tres an ot. |b) Zirkulérer} men im Zentrum} 20/10 30| 15) 3) 18 
P Typus 2) 0 Chromoso- | | 

weichende : 5, | | 
Falle menim Zentrum) 3; 5/ 8) 10! 2) 12 

c) Ganz unregelmassige Anord- | | 
a ers ce oe Fe ee 

















Summe |104| 84 | 188 | 120| 64 | 184 


Auch in der Telophase und dem ersten Teil der Interkinese schei- 
nen die Chromosomen — soweit sich Beobachtungen anstellen lassen 
— ihre Anordnung mit einem in der Mitte und den iibrigen in einem 
Ring um dieses beizubehalten; dies auch nachdem die Kontraktion 
erschlafft ist und die »vakuolisierten» Chromosomen die fiir die somati- 
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schen Chromosomen charakteristische langgestreckte, winkelig gebo- 
gene Form angenommen haben. In der homotypen Teilung liegen die 
Chromosomen so dicht aneinander, dass wohl ihre Anzahl bestimmt, 
ihre Anordnung aber nicht naher studiert werden kann. 


12. 


13. 
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ZUR KENNTNIS DER ERBFAKTOREN DER 
MENSCHLICHEN NASENFORM 


VON KAARLO HILDEN 
HELSINGFORS, FINLAND 


(With a summary in English) 





I. EINLEITUNG. 


D" Nase, die eine wichtige physiognomische und anthropologische 
Eigenschaft des Menschen darstellt, ist bisher nur in geringem 
Grade vom genetischen Gesichtspunkte aus beachtet worden. Mit Aus- 
nahme einiger fliichtigen Mitteilungen sind es, meines Wissens, unter 
friiheren Forschern nur SALAMAN (1911) und FISCHER (1913), die Bei- 
trage zu dieser Frage geliefert haben. 

Die Untersuchung SALAMANs ist hinsichtlich der Nasenform von 
geringem Wert. Der Verfasser, der die Physiognomie von Kindern aus 
Ehen zwischen Englandern und Juden und aus solchen zwischen Juden 
von prononziert jiidischem und nichtjiidischem Typus untersuchte, 
beriicksichtigte hierbei den Gesamtausdruck des Gesichtes als Einheit 
und nicht die einzelnen Teile besonders, welcher Umstand die Verwert- 
barkeit seiner Resultate hochgradig verringert. Da indes SALAMAN 
hervorhebt, dass eine scharf ausgepragte, typische Judenphysiognomie 
ausnahmslos iiber eine nicht jiidische dominiert und dass der Se- 
phardimtypus gegen den Aschkenasim dominant ist, kénnte man 
hieraus méglicherweise schliessen, dass nach seiner Auffassung die 
schmale Nase mit hohem Riicken iiber die breitere dominiert. 

Von viel grésserem wissenschaftlichem Wert sind die bekannten 
Erblichkeitsstudien, die FISCHER in Siid-Afrika an dem sog. Rehoboth- 
Bastardenvolk vornahm, das durch Mischung von Hollaindern und 
Hottentotten entstanden ist. Gestiitzt auf Familienuntersuchungen, auf 
die ich spater zuriickkommen werde, gelangt FISCHER zu dem Schluss, 
dass (S. 163) »man fiir den Nasenindex eine Vererbung nach den 
Mendelschen Regeln wohl annehmen darf, wobei die Heterozygoten der 
Mehrzahl nach als solche sichtbar werden, indem sie mittlere Indices 
haben; die breite Nasenform ist rezessiv, die schmale dominant, zum 
Teil sind auch Heterozygoten schmalnasig». Die Folgerung ist, wie 
ersichtlich, bei weitem keine kategorische und wird es noch weniger, 
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wenn der Verfasser gleich darauf hervorhebt: »merkwiirdigerweise 
stimmt die Haufigkeit des Vorkommens der einzelnen Indexgruppen in 
der erwachsenen Gesamtbevélkerung nicht». 

SCHEIDT (1925), der in seiner zusammenfassenden Ubersicht iiber 
»menschliche Erbeigenschaften und Rassenmerkmale» ausser den Un- 
tersuchungen SALAMANs und FISCHERs auch einige Beobachtungen von 
BLIND, CHERVIN und v. LUSCHAN anfiihrt, erklart (S. 420), dass diese 
Untersuchungen es wahrscheinlich machen, »dass sich im allgemeinen 
die Anlage fiir schmale hohe Form der Nase dominant verhalt gegeniiber 
der Anlage fiir niedere breite Form der Nase». Hieran kniipft er folgende 
Erwiagungen: »Die Frage, ob es genotypisch verschiedene, erscheinungs- 
bildlich gleiche oder 4hnliche Nasenformen gibt, ist vorlaufig nicht zu 
beantworten, doch scheint es nicht unwahrscheinlich. Mdédglicherweise 
kénnte z. B. die extrem schmale enge Nasenform bei sogen. lymphati- 
schem Habitus Teil eines Merkmalkomplexes sein, der seinerseits 
monomer bedingt ist, sodass also in bestimmten Fallen verschiedene Erb- 
anlagen fiir die (phanotypisch gleiche) Nasenform verantwortlich sein 
konnten». 

Ganz neulich hat LEICHER (1928, 1929) auf Grund sorgfaltiger 
Zwillings- und Familienuntersuchungen die Frage nach den Ver- 
erbungsverhialtnissen der Nasenform einer neuen Behandlung unter- 
zogen. In Ubereinstimmung mit FISCHER hat er lediglich den Nasen- 
index und nicht die beiden Dimensionen je fiir sich beachtet. Was die 
Ergebnisse betrifft, so stimmen sie so gut wie v6éllig mit denen von 
FISCHER tiberein. So schreibt der Verfasser (1928, S. 65): » Wir diirfen 
also nach diesen Untersuchungen bei Eltern mit gleichem Nasenindex 
wohl annehmen, dass der Nasenindex nach den Mendelschen Regeln 
vererbt wird, und zwar so, dass die schmale Nasenform dominant, die 
breite recessiv ist. Die Heterozygoten bleiben zum grdésseren Teil als 
solche sichtbar, zum Teil treten sie aber auch als schmalnasige Indi- 
viduen in Erscheinung», und spater (S. 69) hebt er hervor: »der Nasen- 
index wird, wie dies ja von vornherein zu erwarten war, von den Eltern 
mit ungleichem Index in derselben Weise vererbt wie von denen mit 
gleichem Index». Diese Resultate, auf die ich spater zuriickkommen 
werde, werden aber auch nicht vom Verfasser selbst als absolut ein- 
wandfrei betrachtet. LEICHER erklart ausdriicklich (S. 65—66), dass 
»endgiiltige Schliisse iiber die Vererbung des Héhenbreitenindex der 
Nase erst auf Grund eines sehr viel grésseren Beobachtungsmaterials 
gezogen werden diirfen>. . 

Wie aus diesen Zitaten hervorgeht, ist unsere Kenntnis von der 
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Abhangigkeit der Nasenform von Erbfaktoren vorlaufig sehr unvoll- 
standig. Die untenfolgende Studie, die sich auf ein von mir gesam- 
meltes Material griindet, diirfte daher auf einiges Interesse rechnen 
kénnen. Sie kann selbstverstandlich durchaus keinen Anspruch darauf 
erheben, das Problem endgiiltig zu lésen, sondern will bloss ein Beitrag 
zur Beleuchtung der Frage sein. 


II. DAS MATERIAL. 


Das Material dieser Untersuchung stammt aus der kleinen isolier- 
ten Insel Run6 in der Rigaer Bucht, wo ich im Sommer 1921 in der 
Lage war, anthropologisch-genetische Forschungen vorzunehmen. Zwei 
Studien tiber die Ergebnisse dieser Reise sind bereits in dieser Zeitschrift 
ver6ffentlicht worden (HILDEN, 1922 u. 1925). Ein zusammenfassender 
Bericht iiber die Anthropographie der Runé-Bewohner nebst einer Ana- 
lyse tiber ihre Rassenzusammensetzung erschien in einer Abhandlung 
in der Fennia-Serie (HILDEN, 1926), auf die ich hier in bezug auf die 
Insel selbst und ihre uralte schwedisch sprechende Bevélkerung, die 
mehrere interessante, fiir insulare Gruppen charakteristische Ziige dar- 
bietet, hinweise. Ich will deshalb auf eine Beschreibung des Landes 
und der Bewohner der kleinen Insel hier nicht eingehen. Es mégen 
nur die engen verwandtschaftlichen Verhaltnisse, die innerhalb der 
jetzigen Bevélkerung bestehen und die die Bewohner wie zu einer ein- 
zigen grossen Familie vereinigen, unterstrichen werden. So gut wie 
samtliche Einwohner — im Juni 1921 insgesamt 268 — sind in irgend- 
einer Weise mit einander verwandt, weshalb man mit Hilfe der sorg- 
faltig geftihrten und einen langen Zeitraum umfassenden Kirchen- 
biicher nahezu die ganze Bevélkerung in eine gemeinsame Stammtafel 
einreihen kann — ein Umstand, der ja im hohen Masse die Erzielung 
von Resultaten auf dem Gebiete der Erblichkeitsforschung erleichtert. 

Unter den messbaren Merkmalen, die ich bei meinen Unter- 
suchungen beriicksichtigte, war auch die Nase. Nach MartTINs (1914, 
neue Aufl. 1928) Vorschriften mass ich die Héhe derselben vom Nasion 
zur Subnasale und die Breite zwischen den beiden Alaria, und zwar 
beides mit dem Gleitzirkel. Auf Grund dieser zwei Masse wurde der 
Nasenindex berechnet, der eine Vorstellung von der Form der Nase 
gibt und dem ein grosser Wert in rassendiagnostischer Hinsicht bei- 
gelegt wird. 

Bekanntlich sind sowohl die allgemeinen Dimensionen der Nase als 
auch der Nasenindex im Laufe der Entwicklung grossen Veranderungen 
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unterworfen. Die Kindheitsform der européischen Nase zeichnet sich 
durch grosse Breite und geringe Héhe aus und erinnert dadurch an die 
chamaerrhine australoide Nasenform. Aus der kindlichen Chamaerrhi- 
nie wird beim Europier im Laufe des Wachstums oft eine deutliche 
Leptorrhinie oder Mesorrhinie. Es besteht auch eine deutliche sexuelle 
Differenz in bezug auf die absoluten Masse. Die weibliche Nase ist 
durchschnittlich in allen Rassen erheblich kleiner als die mannliche. 
Dies gilt sowohl von der Héhe als von der Breite. Demgegeniiber 
zeigt der Nasenindex keine durchgehende Differenz. Er ist haufig 
ungefaihr der gleiche bei beiden Geschlechtern, oft etwas hédher bei der 
Frau als beim Manne, in einigen Gruppen dagegen etwas niedriger. 

Ich habe diese Umstande hervorheben wollen, weil sie bei der 
Untersuchung der Vererbungsverhiltnisse der Nase zu beriicksichtigen 
sind. Die absoluten Nasenmasse bei Kindern und Erwachsenen, wie 
auch bei Mannern und Frauen sind nicht direkt nebeneinander zu 
stellen. Was die Indexwerte anlangt, sind freilich alle Erwachsenen, 
sowohl Manner als Frauen, vergleichbar, dagegen kénnen aber die 
Werte der Kinder nicht ohne Weiteres gleichzeitig behandelt werden. 
Dies alles hat zur Folge, dass die Behandlung der Nase in genetischer 
Hinsicht sich schwieriger stellt als die einiger anderen menschlichen 
» Eigenschaften». 

Bevor ich zu der Vererbungsfrage iibergehe, scheinen mir einige 
allgemeine Angaben iiber die Dimensionen und die Form der Nase in 
der Bevélkerung Runés angebracht, Angaben, auf die ich spaterhin 
zurickkommen muss. Ich beriicksichtige hierbei lediglich diejenigen 
Personen, die ihr 20. Lebensjahr erreicht haben und die mithin als 
erwachsen angesprochen werden kénnen. An erwachsenen Mannern 
enthalt mein Material 79, an erwachsenen Frauen ebenso viele. 

Die Mittelwerte der absoluten Dimensionen nebst mittlerem Fehler 
(M+m), wie auch die stetige Abweichung (o) und der Variations- 
koeffizient (v) sind aus folgender Tabelle ersichtlich: 


TABELLE 1. Absolute Dimensionen der Nase (mm). 






































Ge- 
} N in. | } " 
sites Mass n 1-+-m Min Max 6 v 
ro! Nasenhohe ...... 79 56,1 + 0,419 48,0 | 68,0 | 3,72 | 6,63 
» Nasenbreite ...... » 36,96 + 0,273 31,0 | 43,5 | 243 | 6,56 
Q Nasenhohe ...... 79 51,2 + 0,374 41,0 | 58,0 | 3,33 | 6,49 
| Nasenbreite ...... » .| 33,8 + 0,269 29,5 | 42,5 | 2,39 | 7,08 
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Beriicksichtigt man den mittleren Fehler, so kann gesagt werden, 
dass der »wirkliche» Mittelwert der Nasenhéhe bei den Mannern zwi- 
schen 54,8 und 57,4 mm, bei den Frauen zwischen 50,1 und 53,3 mm, 
die Nasenbreite bei den Mannern zwischen 36,2 und 37,3 mm, bei den 
Frauen zwischen 33,0 und 34,6 liegt. Der mittlere Fehler ist zwar an 
und fiir sich recht gering, angesichts der kleinen Masse aber doch 
betrachtlich. Die Variabilitat ist in der Tat sehr gross, was auch ganz 
deutlich aus den hohen Werten des Variationskoeffizienten und aus 
der Variationsbreite hervorgeht. Die Variationskoeffizienten geben 
ausserdem an die Hand, dass die Variabilitat ungefahr gleich gross ist 
in betreff der Héhe und der Breite. Die absolute Grésse der Nase ist 
bei den Frauen erheblich geringer als bei den Mannern. Gemiss den 
Mittelwerten betragt die weibliche Nasenhéhe 91,3 % der mannlichen, 
die entsprechende Ziffer der Nasenbreite ist ungefahr dieselbe und 
zwar 91,5 %. 

Die absoluten Dimensionen lassen iibrigens erkennen, dass die 
Nase der Einwohner Runés durchschnittlich recht gross ist. Zumal die 
Hohe ist auffallend gross, weshalb die Nase des 6fteren einen langen 
und schmalen Eindruck macht. Noch deutlicher ergibt sich dies aus 
dem Nasenindex, dessen Mittelwerte und Variabilitatsverhaltnisse aus 
der Tabelle 2 hervorgehen. 


TABELLE 2. Nasenindex. 




















| Geschlecht n M+m | Min. Max. | 6 | v 

| | 7 | 
ro) 79 66,1 + 0,654 50,8 80,8 5,81 | 8,79 | 
Q 79 66,3 + 0,640 | 54,1 80,5 | 5,60 | 858 | 


Der Mittelwert liegt demnach bei den Mannern zwischen 64,1 und 
68,1, bei den Frauen zwischen 64,4 und 68,2. Eine sexuelle Differenz 
ist somit in der Bevélkerung Runés nicht nachzuweisen. 

Bereits die Tabellenwerte — Minima und Maxima, die Standard- 
abweichungen und Variationskoeffizienten — tun dar, dass die ver- 
schiedensten Nasenformen in der Bevélkerung Rundés vertreten sind. 
Noch anschaulicher geht dies aus folgender Tabelle hervor, welche die 
Verteilung der Varianten zeigt (siehe Tabelle 3). 

Geht man von der tiblichen anthropologischen Klassifikation aus, 
so geben diese Zahlen an die Hand, dass ungefihr */, der Bevélkerung 
(78,5 % der Manner und 74,7 % der Frauen) als Leptorrhine oder 
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TABELLE 3. Verteilung des Nasenindex. 
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I n d e x z. 
'50/51/52/53 (54/55 /56|57|58|59|60\61|62|63|64|65|66|67/68|69|70|71|72|73|74 75|76|77|78|79|80,~ | 
| | | | | | | | | | | | | | 
{||| Io] 4/s[a/als|zl7\6/4|4l5|5[7 3\lla/alolo\—lala 79 
—|—|-|-]1|-|-|3]3}3]5]3|10/1]6/4| 





Schmalnasen und *7/, (bzw. 21,5 % und 25,3 % ) als Mesorrhine bezeich- 
net werden kénnen. Wirkliche Chamaerrhine oder Breitnasen fehlen 
ginzlich, was fiir die folgende genetische Untersuchung als weniger 
giinstig zu betrachten ist. 

Unter Zugrundelegung der Tabelle habe ich, zwei Indexklassen 
vereinigend, Frequenzkurven gezeichnet, welche die prozentuale Ver- 
teilung veranschaulichen. Da keine nennenswerte sexuelle Differenz 
vorliegt, habe ich ausser der G’- und der Q-Kurve eine gemeinsame 
Kurve gezeichnet, die sich auf das ganze Material (158 Ind.) griindet. 
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Fig. 1. Prozentuale Verteilung des Nasenindex. 






























































Wie ersichtlich, gruppieren sich die Indexwerte namentlich zwi- 
schen 62 und 70, wahrend die Individuenzahl von da an ziemlich 
regelmassig nach beiden Seiten hin sinkt. Der Form nach sind simt- 


7/6/6/1/1/4/5\—11/4/2/1/1\-11| 79 











oceania 























ERBFAKTOREN DER MENSCHLICHEN NASENFORM 93 





liche Kurven einander ziemlich gleich. Es begegnet uns hier eine 
typische Zweigipflichkeit. Bei allen Kurven liegt der linke Gipfel in 
der Klasse 62—64, wo er zumal in der (-Kurve und der G- + Q- 
Kurve gut ausgepragt ist. Den anderen Gipfel findet man in der Klasse 
66—68, ausser in der (’-Kurve, wo er einen Schritt nach rechts hin 
verschoben ist und in der Klasse 68—70 liegt — ein Umstand, dem 
sicherlich keine gréssere Bedeutung beizumessen ist. 

Es muss hier hervorgehoben werden, dass die Nasenindexkurven 
durchaus nicht die einzigen zweigipfligen Kurven sind, die ich bei der 
Behandlung meines Run6-Materials gefunden habe. Vielmehr sind, wie 
ich in meiner anthropologischen Arbeit (HILDEN, 1926) gezeigt habe, die 
Kurven fiir alle messbaren Charaktere — K6rpergrésse, Langenbreiten- 
Index, Langenhéhen- und Breitenhéhen-Index des Kopfes, morphologi- 
scher Gesichtsindex — deutlich zweigipflig. Und dies gilt sowohl fiir 
die C’- als die 9-Kurven. Hieraus, sowie aus einigen anderen Um- 
standen, meinte ich den Schluss ziehen zu k6énnen, dass die gegen- 
wartige Run6-Bevélkerung eine Population bildet, die hauptsachlich 
durch die Zusammenwirkung zweier verschiedener Rassenelemente 
entstanden ist. Ich glaube in meiner Arbeit den Nachweis erbracht zu 
haben, dass diese beiden Rassen die »nordische» und die »ostbaltische» 
sind. Zu diesem Ergebnis gelangte ich nicht nur auf Grundlage der 
anthropographischen Erfahrungen, sondern auch unter Beriicksichtigung 
der siedlungsgeschichtlichen Befunde. Die Tradition, die geschicht- 
lichen Urkunden und die Kirchenbiicher zeugen namlich itibereinstim- 
mend davon, dass gerade die besagten Rassen an der rezenten Bevdl- 
kerung teilhaben. 

Angesichts des Obenerwahnten diirfte man aus guten Griinden den 
linken Gipfel der Variationskurve des Nasenindex, der eine niedrige 
Leptorrhinie oder mit anderen Worten eine verhaltnismassig schmale 
Nase darstellt, als eine Ausserung der »nordischen Rasse» ansprechen. 
Der rechte, eine breitere Nasenform charakterisierende Gipfel hingegen, 
der sich dem mesorrhinen Typus nahert, ware ein Exponent der »ost- 
baltischen Rasse». 


Ill. VERERBUNGSVERHALTNISSE. 


Ich habe hier oben die Verschiedenheiten hervorgehoben, die zwi- 
schen den Nasendimensionen und der Nasenform bei Erwachsenen und 
Kindern vorliegen. Wenn ich nun auf die Vererbungsverhiltnisse ein- 
gehe, bin ich daher leider gezwungen, lediglich Familien mit erwach- 
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39 50 6! 4 
38 33 38 33 #2 
64.4 66.0 62.3 69.1 75.0 


en _——— 
58 50 * 48 588 64 50 
34 33 36 325 32.5 34 
58.6 66.0 75.0 63.8 50.8 68.0 


Fig. 2. Stammtafel aus Runé. Die Ziffern in den Kreisen geben die Nasenhdéhe, 
die Nasenbreite und den Nasenindex an. 
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senen Kindern zu beriicksichtigen. Dadurch wird das mir zur Ver- 
fiigung stehende Material ziemlich klein, es ist aber hoffentlich doch 
genugend gross, um den Vererbungsverlauf in groben Ziigen zu charak- 
terisieren. 

Wie in meinen friiheren Studien (HILDEN, 1922 und 1925) teile ich 
auch hier eine von mir auf Grundlage sorgfaltig gefiihrter Kirchenbiicher 
errichtete Stammtafel mit. Diese weicht von den friiher von mir ver- 
6ffentlichten erheblich ab, was jedoch nur darauf beruht, dass simt- 
liche Familien mit nicht erwachsenen Kindern ausgeschaltet worden 
sind. In die die verschiedenen Individuen darstellenden Kreise sind 
drei Zahlen eingetragen worden: die oberste ist die Nasenhéhe, die mitt- 
lere die Nasenbreite, die unterste der Nasenindex. 

Betrachtet man zuniachst die absoluten Werte der Dimensionen, so 
erscheint die Vererbung im ersten Augenblick verwickelt, ohne irgend 
eine bestimmte Gesetzmissigkeit. Dass es sich hier um eine einfache 
Mendelspaltung handeln kénnte, ist ausgeschlossen und iibrigens auch 
so gut wie undenkbar — schon a priori wire es ja schwer vorauszu- 
setzen, dass solche kvantitative »Eigenschaften» wie die Héhe und 
Breite der Nase durch einen oder lediglich einige wenige Faktoren 
bedingt waren. 

Im Laufe der verhiltnismissig kurzen Zeitspanne, wahrend wel- 
cher der Mensch Gegenstand genetischer Untersuchungen gewesen ist, 
hat es sich gezeigt, dass die meisten der phanotypisch einheitlichen 
Eigenschaften des Menschen Ausserungen mehrerer Erbeinheiten sind. 
Zumal scheint es, als ob die polymeren Faktoren eine wichtige Rolle 
spielen wiirden, namentlich betreffend kvantitative Charaktere. Mit 
Sicherheit oder wenigstens mit grosser Wahrscheinlichkeit ist die 
Wirkung der polymeren Faktoren in der Vererbung der Korpergrdsse, 
der Proportionen des Kérpers, der Kopfform usw. nachgewiesen wor- 
den. Da wir es auch hier mit rein kvantitativen Eigenschaften zu tun 
haben, die scheinbar eine komplizierte Vererbung aufweisen, liegt es 
deshalb nahe, zunichst an die Polymerie zu denken. 

Bei einer von polymeren Faktoren bedingten Vererbung und 
besonders wenn die Zahl der Faktoren gross ist, sind bekanntlich die 
extremen homozygotischen Kombinationen unter den Kreuzungspro- 
dukten auffallend selten. Geht man von zwei entgegengesetzten extre- 
men Elternkombinationen aus, so braucht man, wie ausgerechnet 
worden ist, in der F,-Generation bei fiinf Faktoren mindestens tausend, 
bei 10 Faktoren mindestens eine Million Individuen, um die geringste 
Aussicht zu haben, die Elternkombination zuriickzuerhalten. Die 
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Spaltung wird deshalb, wenn eine geringere Individuenzahl vorliegt 
und die extremen Klassen somit vermisst werden, scheinbar inter- 
mediir. Vorausgesetzt mithin, dass wir vor einer von polymeren 
Faktoren bedingten Vererbung stehen, kann mit grésster Wahrschein- 
lichkeit davon ausgegangen werden, dass die Eltern simtlicher Familien 
den intermediadren Kombinationen angehéren, obzwar von schwanken- 
der Genenzusammensetzung, und des 6fteren heterozygotisch sind. In 
dergleichen Fallen wird die Spaltung bekanntlich transgressiv. Es ent- 
stehen zum Teil Kombinationen, welche innerhalb der Grenzen der 
Elterntypen liegen, zum Teil solche, die in beiden Richtungen diese 
Grenzen tiberschreiten, und alle bilden eine mehr oder weniger konti- 
nuierliche Variationsserie. Je extremer die Neukombinationen sind, 
desto seltener werden sie im Material vertreten sein. 

Priifen wir auf Grundlage dieser theoretischen Erwagungen die 
in der Stammtafel eingetragenen Hédhen- und Breitenwerte, so 
scheint es mir ganz offenbar, dass wir eine Vererbung mit mehreren 
oder gar vielen gleichsinnigen Faktoren vor uns haben. Die Werte 
der Kinder schliessen sich im allgemeinen sehr nahe an die der Eltern 
an. In den meisten Fallen liegen sie véllig innerhalb der Wertgrenzen 
der Eltern oder so nahe an denselben, dass die Abweichung nur ein 
oder ein paar Millimeter ausmacht. Und dies trifft besonders fiir die- 
jenigen Familien zu, bei denen die Werte der Eltern verhaltnismassig 
weit voneinander liegen. Bloss in vereinzelten Fallen findet man einen 
der Werte der Kinder verhaltnismassig weit ausserhalb der Werte der 
Eltern, ohne aber in einem einzigen Falle einen wirklich extremen 
Wert zu erreichen. Es ist also meines Erachtens gerade ein solches 
Ergebnis, das man nach der Polymerietheorie in Ehen erwarten 
konnte, in denen die Eltern intermediare Kombinationen vertreten: 
eine transgressive Spaltung mit hauptsachlich nahe an die Elternwerte 
sich anschliessende Kinderwerte und mit wenigen extremeren Typen. 

Der Anschaulichkeit halber habe ich aus der Stammtafel alle 
»vollstandigen» Familien herausgegriffen und diese in die Tabelle 4 
und 5 gruppiert. 

Die hier mitgeteilten Werte miissen aber eigentlich, um neben- 
einander gestellt werden zu k6nnen, einer Korrektion unterworfen 
werden, die durch die sexuelle Differenz bedingt ist. Wie ich bereits 
hervorgehoben habe, betragen die weiblichen Nasendimensionen, so- 
wohl die Lange als die Breite, durchschnittlich ca. 91 % der mann- 
lichen. Es ist deshalb richtig, die weiblichen Werte mit 10 % zu 
erhéhen, um sie den mannlichen gleichwertig zu machen. Fihrt man 
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TABELLE 4. Héhe der Nase bei TABELLE 5. Breite der Nase bei 


















































Eltern und Kindern (mm). Eltern und Kindern (mm). 
Eltern | Eltern 
Nr. — Kinder Nr — Kinder 
3] | 3] 9 
1| 61 | 50 | 9 54 1| 38 | 31 | 9 33,5 
2) 55 | 56 | 955,55 952 955 ddl 2| 34,6 34 | 930 9 32 GC 34 J39 
3| 59 | 50 | 056 Si 38: | Sa" | Gas 
4/55 | 5819495 955 554 O51, 4| 35 | 365] 034 9 35,5 0325 934 
5| 57 | 53 | 0 56 9 50 5| 38 | 32 | 5 36,5 9 31 
6| 64 | 57 | 950 J 68 6| 40 | 38,5} 9 38 340 
7| 61 | 49 | 953 D552 S58 7| 35 | 32 | 034 036 J 3755 
8| 57 | 50 | Dd 53 B53 8| 36 | 36 | Dd 36 J 37 
9| 55 | 48 | 951 d54 S60 9| 38 | 36 | 940 043 C385 
10| 56 | 48 | G56 956 O51 10| 37 | 36 | 5 35,5 934 9 34,5 
11} 54 | 49,5) 9 52 354 11 | 39,7| 33,2) 9 36 ¢ 40 
(12) 58,8) 51 | 53,5 12| 43,5) 33 | 3 37,7 
13| 49 | 54,5) 557 9.50 9525 13| 39,6/ 32 | 533 931 931 
M | 57,1] 51,5] d55,7 9 52 M | 37,9| 34,1| 5 37,2 9 33,9 


diese einfache mathematische Operation aus, zeigt es sich, dass die 
Werte der Kinder dann in noch héherem Masse als bei Benutzung der 
nicht verinderten Werte zwischen den (korrigierten) Elternwerten oder 
zum Teil dicht ausserhalb derselben liegen, mehr oder weniger kon- 
tinuierliche Reihen bildend. 

Die hier mitgeteilten Beobachtungen fiihren den Gedanken unge- 
sucht auf CASTLEs (1909) bekannte Kreuzungen zwischen Kaninchen 
mit verschiedenen Ohrenlangen. Wie bekannt, meinte CASTLE beweisen 
zu kénnen, dass diese Kreuzungen (zwischen den extrem langohrigen 
Widderkaninchen mit einer mittleren Ohrenlange von ca. 220 mm und 
kurzohrigen Kaninchen mit einer Ohrenlange von ca. 100 mm) die 
Entstehung von intermediairen und konstanten Bastarden (mit einer 
mittleren Ohrenlinge von ca. 160 mm) verursachen. Diesen Schluss 
zog er daraus, dass die in der F,-Generation erhaltene intermediire 
Ohrenlange auch in der F,-Generation ziemlich unverindert bestehen 
blieb. Auch war die F,-Generation nicht mehr oder minder variabel 
als die F,-Generation. Ein Wiederauftreten der charakteristischen 
Ohrenlangen der parentalen Ausgangsformen zeigte sich nicht, dagegen 
kamen aber einzelne Individuen in der F.-Generation vor, deren Ohren- 
lange diejenige der mit langeren Ohren versehenen intermediiren Eltern 
ganz betrichtlich tiberragte oder merkbar kirzer war, als die Ohren- 
lange des mit kiirzeren Ohren vyersehenen Elters. LANG (1910) hat 

Hereditas XIII. 7 
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bekanntlich die Resultate CASTLEs einer kritischen Bewertung’ unter- 
worfen und dabei in iiberzeugender Weise dargetan, dass die Befunde 
CASTLEs einfacher und erschépfender durch die Annahme erklart 
werden (1910 a, S. 18), dass »die Ohrenlange der Kaninchen den Regeln 
der alternativen Vererbung mit intermediairer Ausbildung der Hetero- 
zygoten folgt und dass die Differenz in der Ohrlange zwischen einem 
erblich konstanten Kurzohr und einer reinen Langohrrasse durch die 
kumulative Wirkung mehrerer oder gar vieler separater, gleichwertiger 
mendelnder Gene fiir Ohrenlange hervorgerufen wird». Auf Grund 
zahlreicher Rechenexempel weist LANG nach, dass, wenn man annimmt, 
dass die Ohrenlainge durch gleichsinnige Faktoren bedingt ist, eine 
Kreuzung zwischen einer Langohr- und einer Kurzohrform gerade das 
von CASTLE erhaltene Resultat ergeben muss, d. h. dass die F.-Genera- 
tion und die folgenden Generationen hauptsachlich aus Individuen mit 
ungefihr gleicher Ohrenlange wie die gekreuzten intermediaren F,- 
Individuen bestehen werden und dass die F.-Population den Eindruck 
einer fluktuierenden Vielf6rmigkeit macht. 

Wir haben hier, meines Erachtens, einen véllig analogen Fall: die 
Eltern, die ja hier als einer der phanotypisch individuenreichsten Gen- 
kombinationen angeh6érend betrachtet werden kénnen, erhalten Kinder, 
deren Nasenhohe und -breite sich dem intermediaren Werte der Eltern 
anschliessen oder kleinere Verschiebungen in beide Richtungen auf- 
weisen. 

Es ist — unter Beriicksichtigung meines geringen Materials — 
staunenswert, wie gut die Masse der Kinder mit denen der Eltern tiber- 
einstimmen. Besonders deutlich tritt dies in die Erscheinung, wenn 
man den mittleren Wert fiir simtliche Eltern und simtliche Kinder 
ausrechnet und dabei — um vergleichbare Zahlen zu erhalten — 10 % 
zu den weiblichen Werten hinzufiigt. Dann erhalt man folgende 


Werte: E 
Eltern: Nasenhéhe 56,9 mm; Nasenbreite 37,7 mm, 
Kinder: > 56,7 > ; > a7 +. 


Wie ersichtlich, sind es geradezu identische Werte, die man als 
mittlere Werte fiir Kinder und Eltern erhilt. 

Angesichts der obigen Resultate darf man offenbar mit der gréssten 
Wahrscheinlichkeit annehmen, dass sowohl die Héhe als die Breite der 
Nase durch mehrere polymere Faktoren bedingt ist, von denen ein jeder 
die Dimensionen mit einem gewissen Langenmass vergrossert, d. h. 
dass wir es mit einer typischen kumulativen Polymerie nach der Ter- 
minologie JOHANNSENs zu tun haben. Um ein absolut bindendes Re- 
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sultat zu erhalten, wire selbstverstandlich die Untersuchung einer weit 
grdsseren Anzahl von Individuen erforderlich. Dann lage wenigstens 
eine gewisse MOglichkeit vor, hin und wieder Individuen mit sehr ab- 
weichenden, extremen Werten zu finden, welche ein sicheres Zeichen 
dafiir ausmachten, dass eine polymere Vererbung vorliegt. Sehr wichtig 
ware es auch, Familien zu haben, in denen die Eltern méglichst stark 
voneinander abweichen — solche finden sich aber in meinem Material 
nicht. Ich wage trotzdem die Zuversicht zu hegen, dass ich auch schon 
auf Grund meines geringen Materials gute Wahrscheinlichkeitsgriinde 
fiir eine Vererbung angedeuteter Art angefiihrt habe. 

Eine absolut genommen hohe Nase diirfte mithin durch zahl- 
reichere positive gleichsinnige Faktoren als eine niedrige, eine absolut 
breite Nase durch zahlreichere positive Faktoren als eine schmale 
bedingt sein. Die Population, die ich auf Runé untersuchte, darf, wie 
erwahnt, im grossen und ganzen als ein Kreuzungsprodukt zwischen 
der nordischen und der ostbaltischen Rasse betrachtet werden. Die 
nordische Nase, die als ziemlich hoch und schmal charakterisiert wer- 
den kann, ware mithin durch eine gréssere Anzahl Héhen- und eine 
geringere Anzahl Breitenfaktoren als die ostbaltische, welche niedriger 
und breiter ist, bedingt. 

Von einer Faktorenanalyse kann selbstverstandlich bei meiner 
geringen Individuenanzahl nicht die Rede sein. Es scheint unmdglich, 
die Zahl der wirksamen Faktoren und den Grad, in dem die einzelnen 
Faktoren die Héhen- und Breitenmasse vergréssern, auch nur annahernd 
anzugeben. Ich muss mich also mit diesem allgemeinen Resultat 
begniigen. 

Man fragt sich nun: ist eine bestimmte Korrelation zwischen den 
Hohen- und Breitendimensionen vorhanden? Die Antwort fallt negativ 
aus. Ich habe auf Grund meines Materials — 79 erwachsene Manner 
und ebenso viele Frauen — die Korrelation zwischen Hohe und Breite 

2 

= i berechnet. Das Ergebnis ist fol- 
no, 6, Vn 

gendes: fiir Manner r= + 0,097 + 0,112, fiir Frauen r= + 0,125 + 0,111. 
Man kann also kaum von einer wirklichen Korrelation sprechen. Die 
sehr kleinen positiven Werte fallen, wie ersichtlich, beinahe innerhalb 
der einfachen Fehlergrenze — fiir Manner sogar ganz und gar —, wes- 
halb sie wohl dem Zufall zugeschrieben werden kénnen. Die Zahlen 
geben somit an die Hand, dass alle méglichen Kombinationen zwischen 
Hohe und Breite vorkommen, was auch deutlich aus der von mir 
zusammengestellten Korrelationstabelle hervorgeht, worin die Ziffern 





nach der Formel r= 
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ohne die geringste Ordnung iiber die Tabellenflache verstreut sind. 
Hieraus kann man schliessen, dass die Faktoren, welche die Héhe und 
die Breite bedingen, unabhdngig voneinander vererbt werden. 

Es ist ferner interessant, das Verhaltnis zwischen Lange und Breite, 
d. h. den Nasenindex, bei Eltern und Kindern, miteinander verglichen, 
zu untersuchen, und zwar schon auf Grund des grossen Wertes der 
dem Nasenindex in rassendiagnostischer Hinsicht beigemessen wird. 
In die Kreise der Stammtafel wurden auch die Indexwerte fir 
alle Individuen eingetragen, deren Lange und Breite bekannt gewesen 
sind. Der Ubersicht halber habe ich die einzelnen Familien heraus- 
gegriffen und sie in der untenstehenden Tabelle (6) gruppiert, und 
zwar in der gleichen Reihenfolge wie in den Tabellen 4 und 5. Die 
Kinder wurden nach steigendem Index geordnet. Zu bemerken ist, 
dass eine Korrektion hier nicht in Betracht zu kommen braucht, weil, 
wie friiher erwahnt, der Index keine nennenswerte sexuelle Differenz 
aufweist. 


TABELLE 6. Nasenindex der Eltern und der Kinder. 



































N | Eltern Kind M | 
r. | 3 | 9 | M inder } | 
1 | 62,3 | 62,0 | 62,2 | 62,0 62,0 | 
2 | 62,0 | 60,7 | 61,8 | 54,1 61,5 61,8 76,5 63,5 | 
3 64,4 | 66,0 | 65,2 | 64,3 64,3 
4 63,6 | 68,9 | 66,3 | 60,2 64,5 66,0 68,7 64,9 
5 | 66,7 | 601 | 63,6 | 62,0 65,2 63,6 
6 | 62,5 | 67,5 | 65,0 | 58,8 76,0 -67,4 
7 57,4 | 65,3 | 61,4 | 64,2 64,7 69,2 “| 65,5 
8 | 63,2 | 72,0 | 67,6 | 67,9 69,8 68,9 
9 69,1 | 75,0 | 72,2 | 64,2 78,4 79,6 74,1 | 
10 | 66, | 75,0 | 70,6 | 60,7 63,4 67,6 63,9 
11 73,5 | 67,1 | 70,3 | 69,2 74,1 71,7 
12 | 74,0 | 64,7 | 69,3 | 70,5 70,5 
13 80,3 | 58,7 | 69,8 | 57,9 59,0 62,0 59,6 
M | 66,7 | 66 | 66,6 | | 66,2 





Die uns in der Stammtafel und der Tabelle begegnenden Werte 
geben meines Erachtens eine neue Stiitze fiir die Annahme einer von 
polymeren Faktoren bedingten Vererbung. In den meisten Fallen 
bilden die Indices der Kinder ziemlich kontinuierliche Reihen, welche 
innerhalb der Indexgrenzen der (intermediaren) Eltern oder so nahe 
an denselben liegen, dass es sich lediglich um eine Verschiebung von 
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einer oder ein paar Einheiten handelt. So verhalt es sich besonders 
mit den Familien 1, 3, 4, 5, 7, 8, 11 und 12. In einigen Familien ist 
die Spaltung jedoch typisch transgressiv: es kommen Kinder vor, deren 
Indices recht erheblich von denjenigen der Eltern abweichen oder 
nahe an dem einen Elternwert, also nicht intermediar liegen. So haben 
wir in der Familie Nr. 2, in der beide Eltern typische Leptorrhinen 
mit ungefahr gleichem Index sind, ein Kind, dessen Nasenform hyper- 
leptorrhin ist mit einem Index von bloss 54,1, und ein anderes, das eine 
hohe Mesorrhinie mit einem Index von 76,5 aufweist. Einen ahnlichen 
Fall zeigt die Familie Nr. 6. Auch hier weichen die Indices der beiden 
Kinder erheblich von den elterlichen Werten ab: das eine Kind hat 
eine schmale, leptorrhine Nase, das andere eine breite, mesorrhine, 
wahrend dagegen die Indices beider Eltern zwischen denjenigen der 
Kinder liegen. In der Familie Nr. 13, welche die einzige ist, in der 
die Indices der Eltern in hohem Grade voneinander abweichen, liegen 
die Indices der Kinder zwar ungefahr innerhalb der Elterngrenzen, 
gruppieren sich aber um den niedrigen, der Mutter gehérenden Index. 
Derartige vereinzelte Fille, von denen hier oben die Rede war, lassen 
sich ja mit der Polymerietheorie gut vereinen, sie sind sogar geeignet, 
dieselbe zu bekraftigen, und es beruht sicherlich auf meinem geringen 
Material, dass sie nicht zahlreicher sind. Summiert man aber siémt- 
liche Eltern- und simtliche Kinderindices und berechnet zu diesen den 
Mittelwert aus, so erhilt man — ganz wie in bezug auf die absoluten 
Dimensionen — fast vollkommen identische Zahlen: fiir die Eltern 
66,6, fiir die Kinder 66,2. Unter Beriicksichtigung des ganzen Materiales 
kénnen wir also sagen, dass die Filialgenerationen durchschnittlich den 
Elterngenerationen véllig entsprechen, ganz wie bei einer polymeren 
Vererbung zu erwarten war. 

Es muss: hier auf die Tabelle 3 und auf das auf Grund derselben 
gezeichnete Diagramm hingewiesen werden. Geht man von zwei Eltern- 
rassen aus, von denen die eine niedrig leptorrhin mit einem Index von 
ca. 62—64 ist, die andere lepto-mesorrhin mit einem Index von ca. 
68—70, so diirfte nach der Polymerietheorie gerade eine solche Popu- 
lation entstehen, wie sie in den Kurven veranschaulicht wird: die 
Varianten hauptsichlich zwischen den Indices der Ursprungstypen 
gruppiert, wiaihrend die extremen Neukombinationen umso seltener 
sind, je mehr sie von den Elterngrenzen abweichen. Auch die all- 
gemeine Variantenverteilung in meinem gesamten Run6-Material scheint 
demnach einen Anhalt dafiir zu geben, dass die Nasenform durch poly- 
mere Faktoren bedingt ist. 
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Es ist interessant, die von FISCHER in seiner Arbeit tiber die Reho- 
both-Bastards angefiihrten Serien hier zu priifen. Zunichst seien die 
Worte des Verfassers (S. 90) zitiert: »Die Nase der Bastards zeigt viel- 
leicht die bunteste Verschiedenheit aller Formen, was erklarlich er- 
scheint, wenn man bedenkt, dass die europdische und hottentottische 
Nase doch recht extreme Gegensitze der ganzen menschlichen Nasen- 
formreihe darstellen. Alle Abstufungen zwischen diesen Extre- 
men, alle Mischungen ihrer Merkmale kommen vor . . .»’, eine Be- 
merkung, die uns bereits ahnen lasst, dass wir es hier mit einer von 
polymeren Faktoren bedingten Vererbung zu tun haben. Dies wird 
meines Erachtens durch die von FISCHER angefiihrten Serien (S. 162— 
163) ganz und gar bestitigt. So finden wir, dass die Indices der Kinder 
hauptsachlich zwischen den Indices der Eltern liegen oder sich ganz 
nahe an dieselben anschliessen, dass sie aber zum Teil in beide Rich- 
tungen transgredieren, in einigen Fallen sogar in recht hohem Grade. 
Hier sei doch erwahnt, dass die sehr hohen, von den Eltern stark 
abweichenden Indexwerte, die einige Kinder aufweisen, zum Teil da- 
durch zu erklaren sind, dass FISCHER auch solche Individuen aufge- 
nommen hat, die auf Grund ihres jugendlichen Alters noch nicht ihre 
endgiiltige Nasenform erhalten haben. Dies erwahnt FISCHER zwar 
selbst — »einzelne sehr breite Nasen von Kindern werden noch relativ 
etwas schmiler» (S. 162) — schenkt diesem Umstande aber keine 
gréssere Beachtung. Ich unternahm es, die mittleren Werte von Eltern 
und Kindern in den Familien (22 Eltern und 51 Kinder), deren Index- 
werte in FiscHERs Arbeit aufgezahlt sind, auszurechnen und erhielt 
dann als mittleren Index fiir die Eltern 78,3, fiir die Kinder 80,s. 
Bedenkt man, dass die Indices der Kinder, wie gesagt, in einigen Fallen 
viel zu hoch sind, diirften die beiden mittleren Werte als annahernd 
gleich betrachtet werden kénnen. Durchschnittlich stimmen also die 
Filialgenerationen mit den parentalen Bastardgenerationen iiberein. 

Ich kann nicht umhin, mich noch ein wenig bei der einzigen von 
FISCHER genannten Familie aufzuhalten, in der beide Eltern Leptor- 
rhinen sind. Wie in der Einleitung erwahnt wurde, ist FISCHER der 
Ansicht, dass die Schmalheit der Nase gegeniiber dem entgegengesetzten 
Verhalten dominant ist. Nach dieser Theorie muss, wie FISCHER 
selbst sagt, »niedere X niedere nur niedere geben, falls wirklich alle 
Heterozygoten durch einen mittelbreiten Index sich bemerkbar machen». 
Die Indexwerte in der besagten Familie sind indes folgende: 

67 X 68 = 67, 72, 74, 75, 76, 80, 89, 


1 Von mir gesperrt. 
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also eine kontinuierliche Serie, in der die Kinderwerte (die vielleicht 
doch zum Teil zu hoch sind) die Elternwerte in der einen Richtung 
erheblich iiberragen. Betreffs dieser. Reihe sagt FISCHER: »es scheint 
also auch eine wirkliche Dominanz zu geben und ’niedere’ (Indices, 
d. h. ’schmale’ Nasen) kénnen heterozygotische Dominanten sein; zwei 
solche schmalnasige Eltern werden dann breit-, mittel- und schmal- 
nasige Kinder haben kénnen». Es ist natiirlich gewagt, auf Grund 
einer einzigen Familie dieses oder jenes zu sagen, ich kann aber nicht 
unterlassen hervorzuheben, dass simtliche Kinderindices genau inner- 
halb der durchschnittlichen Indexgrenzen liegen, die die urspriing- 
lichen Elternkomponenten des Bastardvolkes bilden. FISCHER gibt 
(S. 92) als mannliche Werte der Elternrassen 65,7 (Badener) und 91,5 
(Hottentotten) an. Geht man von einer polymeren Vererbung aus, so 
sind die Kinderwerte in der erwahnten Familie véllig erklarlich. Es 
scheint mir deshalb auf der Hand zu liegen, dass alle FISCHERschen 
Befunde sehr gut mit den Werten iibereinstimmen, die man erwarten 
kénnte, wenn die Vererbung von mehreren gleichsinnigen mendelnden 
Faktoren abhangig wire. 

Leider hat LEICHER in seiner an guten Gesichtspunkten reichen 
Arbeit (1928) keine originalen Familienwerte mitgeteilt, sondern sich 
mit Zusammenstellungen begniigt. Es ist deshalb nicht méglich, auf 
einen direkten Vergleich zwischen seinen und meinen Resultaten ein- 
zugehen. Es kann aber aus guten Griinden behauptet werden, dass 
seine Befunde, nach den Zusammenstellungen zu urteilen, keineswegs 
gegen eine polymere Vererbung sprechen, sondern im Gegenteil geeignet 
sind, diese kraftig zu stiitzen. Zunachst sei bemerkt, dass der Verfasser 
bei einem Vergleich zwischen Eltern und Kindern gefunden hat, dass 
(S. 58) »der Mittelwert der gesamten elterlichen Nasenindices sich nicht 
bei der Gesamtnachkommenschaft veraindert», was mit unseren Ergeb- 
nissen vollstandig iibereinstimmt. Aus den Untersuchungen geht ferner 
hervor, dass die Indices der Kinder transgressive Reihen im Verhaltnis 
zu den elterlichen Indices aufweisen. Demnach geben die Zusammen- 
stellungen an die Hand (S. 65), dass Verbindungen zwischen schmal- 
nasigen Eltern schmalnasige, mesorrhine und (einige) breitnasige Kin- 
der, Verbindungen von mittelbreiten Nasen schmal-, mittel- und breit- 
nasige Kinder, Verbindungen von Breitnasigen sowohl breitnasige als 
mesorrhine Kinder geben, weiter (S. 67—69) dass aus den Ver- 
bindungen von schmalnasigen und mittelnasigen Eltern, von schmal- 
und breitnasigen Eltern, sowie von mittel- und breitnasigen Eltern, 
sowie von mittel- und breitnasigen Eltern sowohl schmal- als mittel- 
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und breitnasige Kinder stammen. Dies alles spricht ja ganz bestimmt 
fiir die Annahme, dass die Nasenform durch eine Reihe von Faktoren 
bedingt ist, die ihre Wirkung gegenseitig verstarken. 

Wie bekannt, kann eine Eigenschaft lediglich wenn sie das Ergeb- 
nis eines einzigen Faktors ist als wirklich dominant oder rezessiv 
angesprochen werden. Da die Nasenform, wie ich gezeigt zu haben 
glaube, durch mehrere polymere Hoéhen- und Breitenfaktoren bedingt 
ist, die sich bei Kreuzungen auf verschiedene Weise und auf ver- 
schiedene Individuen verteilen, kann man nicht im eigentliche Sinne 
davon reden, dass diese oder jene Nasenform dominant, die andere 
rezessiv ware. 

Die von FISCHER und LEICHER mitgeteilten Resultate betreffend die 
Dominanz erhalten wohl zunachst ihre Erklarung dadurch, dass die 
besagten Autoren das Material nach der iiblichen Klassifikation mit 
ihren artifiziellen Grenzen (Schmalnasen, Mittelnasen und Breitnasen) 
eingeteilt und die Deszendenz nach dieser schematischen Einteilung 
untersucht haben, ohne die Indexwerte direkt zu_beriicksichtigen. 
Offensichtlich haben die beiden Forscher dadurch die Erblichkeits- 
erscheinungen allzu sehr in ein méglichst einfaches Schema gebracht. 
Man dirfte wohl auch nicht behaupten kénnen, dass die Resultate 
nach dem befolgten Einteilungsgrund itiberzeugend wirken wiirden. 
Um die Werte wenigstens einigermassen in Ubereinstimmung zu bringen, 
sind die Verfasser gezwungen, von einer Menge Ausnahmen abzusehen 
und ausserdem ihre Zuflucht zu der Annahme zu nehmen, dass die 
Heterozygoten teils mittlere Indices aufweisen, teils als schmalnasig 
auftreten. Durch die Annahme mehrerer polymeren Faktoren, welche 
die Héhe und die Breite der Nase bedingen, erhalten die Befunde, 
meines Erachtens, eine einfachere und natiirlichere Erklarung. Schliess- 
lich ist der Vollstandigkeit halber noch hervorzuheben, dass zu der 
Zeit, als FISCHER’ seine schénen Bastarduntersuchungen durchfihrte 
und die Ergebnisse niederschrieb, die Polymerietheorie noch wenig 
bekannt war. Es ist deshalb leicht erklarlich, dass die neuen For- 
schungsresultate von NILSSON-EHLE und EAsT bei ihm noch keine 
Beachtung fanden. 


SUMMARY. 
During a journey in the summer 1921 to the isolated isle of Runé 
in the bay of Riga, where almost all the inhabitants are closely related 
to each other, the author collected material with the special purpose 
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to study the inheritance of certain physical characters. In the present 
paper the results concerning the height and breadth of the nose and 
their relation to each other, the so called nasal index, are recorded. 

On the base of family researches the author thinks it firmly 
established that both the dimensions of the nose are determined by 
multiple factors, cumulative in their effects, each of them increasing 
the corresponding dimension with a certain extent. 

There exists no correlation of any importance between the height 
and the breadth. Therefore it can be concluded that the factors of 
the height and the breadth are inherited independently. The relatively 
limited material, however, did not allow to determine the number of 
the effective factors. 

The nasal indices also show values, which very well fit in with 
the theory of multiple factors. 

Finally the author quotes the results obtained by FISCHER in his 
study of the »Rehoboth-bastards» in South-Africa, and by LEICHER in 
his researches of twins and families in Germany, which results seem 
to support the above view. 


Helsingfors, im Juli 1929. 
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ERBLICHE BEGATTUNGSUNFAHIGKEIT 
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M Frithjahr 1928 erhielt ich von der Schweinezuchtanstalt fiir Land- 

schweine zu Fogelfors Mitteilung, dass zwei Jungeber unvermégen 
seien den Begattungsakt auszufiihren, trotzdem ihr Geschlechtstrieb 
ganz normal zu sein schien. Die Eber bestiegen die Saiue in gew6hn- 
licher Weise und verweilten auf ihnen recht lange, aber der Penis trat 
nicht mehr als 1—2 cm aus der Vorhautmiindung hervor, war weich 
und hangend und hatte ein rotes und fast entziindliches Aussehen. 
Nach 6—7 Minuten Reiten wurde der Samen in normaler Menge ent- 
leert, verblieb aber im Schlauch oder in seiner Miindung. Ein herbei- 
gerufener Veterinar vermutete als Ursache des Nichthervortretens eine 
Verengung des Schlauches und versuchte denselben durch Operation 
zu erweitern, jedoch ohne Resultat. 

Die Begattungsunfahigkeit der Eber konnte auch nicht durch 
ungeeignete Fiitterung hervorgerufen sein. Nach der Abgewéhnung 
und bis sie vier Monate alt waren haben sie Magermilch und Getrei- 
deschrot nebst kleinen Gaben von Kohlriiben und Wasserriiben 
erhalten. Nach dem genannten Alter wurden */; des Getreideschrotes 
durch Mais und die Magermilch durch Molke und Wasser ersetzt. Zur 
Futterration gehérte die ganze Zeit Gullviks Futterknochenmehl und 
sog. Veterinartran (entweder von Gullvik oder solcher vom Chem. 
Laboratorium der Apoteker zu Stockholm). Die Grésse der Futter- 
gaben ist laut den Normen von Prof. NiLs HANSSON festgestellt worden. 

Ich selbst glaubte dass der Fehler auf eine Infektion zuriickzu- 
fiihren sei und empfahl Spiilung des Schlauches. Der Rat wurde 
befolgt und die Spiilung mit Auroformlésung laut Veterinarvorschrift 
ausgefiihrt. Es trat keine Besserung ein. 

Auf Anraten eines erfahrenen Schweineziichters gab man dann 
einem der befruchtungsunfahigen Eber einen Teeloffel Wermutpulver 
und eine Phosmontablette 4 1 g taglich wahrend 4 Tagen und nach 
dreitagigem Aussetzen abermals wahrend 4 Tagen. Als der Eber 
dann gepriift werden sollte, liess man ihn zuerst mit einem gleich 
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starken Eber kimpfen, bevor die Sau zu ihm gelassen wurde. Die 
Kur hatte nicht geholfen. Der Penis war wie bei friiheren Paarungs- 
gelegenheiten weich und schlaff. Wahrend fiinf Tagen bekam der 
Eber taglich eine Yohimbintablette, aber bei einem neuen Versuch 
zeigte sich keine Besserung. Der Eber fiihlte sich wohl, wuchs gut 
und wog im Alter von 10 Monaten 160 kg. 

Im Herbst 1928 erhielt ich Mitteilung, dass sich in Fogelfors 
mehrere Eber als befruchtungsunfahig erwiesen und sich in gleicher 
Weise wie die friiher erwihnten benommen haben. 

Aus diesem Anlasse besuchte ich Fogelfors am 14. Dezember 1928 
um das Benehmen der befruchtungsunfahigen Eber bei einem 
Paarungsversuch naher zu studieren. Der Eber Nr. 142 bestieg eine 
briinstige Sau in gewéhnlicher Weise, konnte aber den Penis nicht 
ordentlich herausbekommen. Die Penisspitze war rot und weich. 
Nach etwa 10 Minuten wurde die Sau miide und setzte sich auf die 
Hinterbeine. Der Samen wurde in den Schlauch des Ebers entleert. 
Eine Anschwellung der Vorhaut konnte nicht bemerkt werden. Der 
Eber wurde dann vom Distriktsveterinir N. RYDELL in Hégsby unter- 
sucht. Hierbei wurde eine Probe vom Samen des Eber genommen und 
diese enthielt lebende Spermatozoen. Sobald dies konstatiert war, 
wurde der Eber geschlachtet und dann sein Penis mit umgebender 
Vorhaut und Geweben sowie den Testikeln und dem grosseren Teil 
der Samenleiter herausseziert. Eine Entziindung oder andere krank- 
hafte Veranderung dieser Teile konnte nicht beobachtet werden. Sie 
wurden unmittelbar an die Staatliche Veterinarbakteriologische Anstalt 
eingesandt, von wo folgende Mitteilung erhalten wurde: »Die Testikeln 
zeigen keine gréberen anatomischen Veranderungen. Auf der Schleim- 
haut des Penis sind zahlreiche stecknadelkopfgrosse Knoten vor- — 
handen. 

Testikel und Nebentestikel zeigen keine abnormen histologischen 
Verinderungen. Dagegen sind entziindliche Veri&nderungen in der 
Schleimhaut des Penis vorhanden. 

Ein ansteckender Stoff hat nicht nachgewiesen werden kénnen. 
Es ist eine Impfung ausgefiihrt worden um eine ev. Infektion mit 
Abortivseuchenstoff festzustellen, aber ein solcher hat nicht nachge- 
wiesen werden kénnen. 

Diagnose: Entziindung der Schleimhaut des Penis.» 

Bei meinem Besuch in Fogelfors ist auch der Eber Nr. 134 geprift 
worden, der sich als befruchtungsunfahig erwiesen hat. Sein Penis 
verblieb wahrend der Deckung weich. Die Sau wurde miide und setzte 
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sich auf die Hinterbeine. Der Samen wurde in den Schlauch entleert. 
Nach dem Schlachten des Ebers sezierte ich die Geschlechtsteile mit 
den zugehoérigen Driisen heraus. Die Penisspitze war rot, aber i. ti. 
schien alles normal zu sein. Es war keine Anschwellung der Vorhaut 
vorhanden. 

Aus den Aufzeichnungen im Herdbuch ging hervor, dass in Fogel- 
fors sich nicht weniger als 12 Eber als befruchtungsunfahig erwiesen 
haben, und dass die Frage auch 6konomische Bedeutung erlangt hat. 
Da ich friiher von einer solchen Befruchtungsunfahigkeit nicht gehort 
und sie auch in der Literatur nicht erwahnt gesehen habe, schrieb ich 
an alle schwedischen Schweinezuchtstationen und Zuchtvereine fiir 
Landschweine mit der Bitte um Auskunft ob bei ihren Ebern eine 
Befruchtungsunfahigkeit der in Rede stehenden Art vorgekommen sei. 
Von 16 Antworten waren 14 verneinend. Nur von zwei Platzen, 
namlich Blombacka und Vallen wurde mitgeteilt, dass die gleiche Art 
von Befruchtungsunfahigkeit wie die in Fogelfors vorgekommen ist. 
Von Blombacka wurde vor langem ein befruchtungsunfahiger Eber 
von Fogelfors, geboren am 26. VII. 1923, eingekauft. Von Blombacka 
wurde im Januar 1929 ein befruchtungsunfahiger Eber nach Vallen 
verkauft, wo sich gleichzeitig ein Eber des hofeigenen Stammes als 
impotent erwies. Bei einem Besuch in Vallen fand ich, dass die be- 
fruchtungsunfahigen Eber dort bei der Deckung sich ungefahr in 
gleicher Weise benahmen wie die Jungeber in Fogelfors. Der eine 
von diesen Ebern, namlich Nr. 853, wurde geschlachtet und die 
Geschlechtsteile an die Staatliche Veterinarbakteriologische Anstalt 
eingesandt, von wo mir mitgeteilt wurde, dass Testikeln, Neben- 
testikeln, Samenblasen, Bulbo-Urethraldriisen und Harnréhre keine 
groberen anatomischen Veranderungen aufweisen. In den Testikeln 
und Nebentestikeln wurden zahlreiche Spermatozoen angetroffen, die 
zum grossen Teil zerfallen waren (sicherlich als Verainderungen nach 
dem Tode aufzufassen). 

Die Vorhaut ist infolge eines Fliissigkeitsergusses in das Gewebe 
stark angeschwollen, sodass der Penis nur durch ziemlich starken 
Druck durch die Vorhautmiindung herausgepresst werden konnte. 
Auf der Schleimhaut des Penis waren zahlreiche hanfsamengrosse 
Knoten sichtbar, die sich tiber die Schleimhaut erh6dhten. 

Bei histologischer Untersuchung zeigten Testikel, Nebentestikel, 
Samenblasen, Bulbo-Urethraldriisen und Harnr6éhre keine bemerkens- 
werten Verinderungen, und das Testikelgewebe erzeugte normal 
Spermatozoen. Dagegen sind sowohl in der Vorhaut wie in der 
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Schleimhaut des Penis entziindliche Veraénderungen vorhanden. Bei 
bakteriologischer Untersuchung der Driisengewebe hat kein An- 
steckungsstoff nachgewiesen werden k6nnen. 

Es wurde eine Impfung ausgefiihrt um festzustellen ob eine In- 
fektion mit Abortivseuchenstoff vorlag. Das Impfungsresultat war in 
dieser Hinsicht negativ. 

In bezug auf die Ursache der Impotenz dusserte sich die Veteri- 
narbakteriologische Anstalt folgendermassen: »Die Unfahigkeit zur 
Deckung muss zunachst mit den entziindlichen Veranderungen in der 
Vorhaut und im Penis im Zusammenhang stehen. Die Anschwellung 
der Vorhaut ist in diesem Falle offenbar so stark gewesen, dass sie 
ein rein mechanisches Hindernis beim Hervorbringen des Penis hat 
bilden kénnen. Ausserdem ist es offenbar, dass die Entziindung in 
der Schleimhaut des Penis eine Schmerzempfindung in demselben 
verursacht hat, was eine mangelhafte Reaktion erklaren kann. 

Es wiirde von Interesse sein klarzulegen, ob man nicht mit anti- 
septischen Spiilungen des Vorhautsackes der Entziindung beikommen 
kénnte und die Anstalt schlagt deshalb vor die Wirkung einer solchen 
Behandlung zu prifen falls mehrere Ahnliche Falle vorkommen 
sollten. » 

Anlasslich dieses Gutachtens will ich hervorheben, dass ich bei 
meinem Besuch in Vallen keine Anschwellung der Vorhaut des Ebers 
habe konstatieren k6nnen und auch keine erhebliche Entziindung des 
Penis habe bemerken kénnen. Hinsichtlich des Vorschlages antisep- 
tische Spiilungen des Vorhautsackes vorzunehmen, will ich daran 
erinnern, dass solche in Fogelfors ohne Resultat ausgefiihrt worden 
sind. 

Da die Ursache der Impotenz laut den Untersuchungen der Veteri- 
ndre und meinen eigenen nicht in mechanischen Hindernissen fir das 
Hervorbringen und auch nicht in Schmerzempfindungen bei der 
Deckung liegen konnte, muss sie anderswo gesucht werden. 

Da man seit altem der Ansicht ist, dass Inzucht Impotenz verur- 
sachen kann, wurde fiir die impotenten Eber die untenstehende Ahnen- 
tafel errichtet und nach RAYMOND PEARLs von ELLINGER verbesserten 
Methoden Inzucht-, Verwandtschafts-, Totalinzucht- und Totalver- 
wandtschaftskoeffizient sowie Total-Inzucht-Verwandtschafts-Index be- 
rechnet (ELLINGER 1921). Das Resultat geht aus folgender Zusammen- 


stellung hervor (siehe S. 117). 
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Nr. oder Name des Ebers | I, | R, | |, | Rr, IRr, 
NO een sccccko tienes | teeneer |) “12iso | 15,31 | 12,50 | 53,33 
MEY Ree eis tenet sexe toaes eee 31,25 25,00 | 22,45 31,25 90,91 
MDS SosG twslse Sica teeeseiyeseaces 28,125 12,0 | 15,31 | 12,50 53,33 
MR eas Saiies naive vrescuesacenesaes 31,25 25,00 | 2245 | 31,25 | 90,91 
NU eres sine ere 9,38 938 | 5,10 | 7,82 | 100,00 
[212 a Snaunncan onan eetnnrcene 15,625 Ooo | 52 | O | 0 
MEd coe macuswave esse scdabuedeses 21,875 21,875 | 13,27 | 20,31 | 100,00 
___ SER nReren nee 21,875 | 2ts7s | | 13,27 20,31 | 100,00 
Sete See Sse So Gia eae! 28,125 12,5 | 15,31 12,50 53,33 
| (2G Seer ee ere erent 18,75 6,25 | 8,16 3,13 25,00 
| US eee iesscat aiua st eeesns edeevs 28,125 12,50 15,31 | 12,50 53,33 
| MSD) cae ee sconces vedsneneeeavs 21,875 21,875 | = 13,27 20,31 | 100,00 
_ (Se 25,00 | 25,00 18,37 28,12 100,00 
| RINE ERNE ND ses sacsensessscaaneas 12,50 | 0 816 | 0 0 
| STS BOTA ovicisesccccescsece 34,375 | 18,75 21,43 18,75 57,15 
| <2 1595 |S a Sere es 43,75 | «(1875 0 | 224s 15,62 | 45,45 


Aus obenstehenden Koeffizienten geht hervor, dass die Inzucht 
nicht besonders stark gewesen ist und dass sie wohl kaum die direkte 
Ursache der Impotenz hat sein kénnen. 

Wahrscheinlich ist dagegen, dass die Impotenz erblich ist. Ich 
habe gefunden, dass der Eber Jérgen (35), der von Danemark impor- 
tiert worden ist, in allen Ahnentafeln ausser zwei sowohl vaterlicher- 
wie mitterlicherseits vorkommt. In der Ahnentafel von Nr. 142 
kommt Jérgen (35) nur vaterlicherseits und in der von Tell nur miitter- 
licherseits vor. Miitterlicherseits finden wir in der Ahnentafel von Nr. 
142 indessen drei nahe Verwandte von Jérgen, nimlich 61 Thorning 
Vestergaard (7416), Mors (1909) und Peter (2147). Viterlicherseits 
kommt in Tells Ahnentafel Mathias vor, der mit Jérgen nahe durch 
Asbjérn (1257), einem Tochterenkel zu 61 Thorning Vestergaard 
(7416), verwandt ist. 

Auf Grund der genannten Verwandtschaftsverhaltnisse wiirde man 
vermuten kénnen, dass Jérgen und gewisse Individuen in seiner Ver- 
wandtschaft Traiger eines Faktors waren, der, wenn er in doppelter 
Dosis auftritt, Impotenz verursacht. Eine solche Vermutung erhal! 
jedoch keine Stiitze, wenn man die Ausbreitung der Impotenz in der 
Rasse untersucht. Wenn Jérgen fiir die Impotenz verantwortlich 
wire, sollte diese in einer grossen Anzahl von Besténden vorkommen 
und besonders in solchen, die ihre Eber von Fogelfors, Blombacka und 
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| Fig. 1. Stammtafel. 
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Vallen erhalten haben. J6rgen kommt namlich in vielen Ahnentafeln 
von Tieren der verschiedensten H6fe vor, waihrend eine Impotenz nur 
auf den drei eben genannten Giitern beobachtet worden ist. 

Aus diesem Grunde habe ich mir gedacht dass die Impotenz durch 
die weiblichen Tiere vererbt werden kann. Nur zwei Sau-Linien haben 
impotente Eber geliefert. Die eine von diesen geht von der Sau Skart- 
ved (13) aus und die andere von 61 Thorning Vestergaard. Diese 
Saue gehéren zur danischen Landrasse, waren in Danemark in das 
Stammbuch eingetragen und haben viele verwandtschaftliche Be- 
ziehungen zueinander. Von der Sau Skartved (13) stammen in gerader 
absteigender Linie miitterlicherseits folgende Eber ab: Nr. 110, 117 
118, 119, 120, 130, 133, 134, 135, 313, 295 und 853 und von 61 Thorning 
Vestergaard die Eber Nr. 127, 128 und 142, was aus Stammtafel 
(Fig. 1, S. 118) hervorgeht. 

Der Faktor fiir Impotenz, den ich p mit P als Allelomorph nenne, 
muss im X-Chromosom liegen, denn sonst wiirde er stairker verbreitet 
worden sein. Er kann laut dieser Hypothese nicht durch Eber son- 
dern nur durch weibliche Tiere nach folgendem Schema vererbt wer- 
den (laut KRALLINGER [1928] enthalten die Sdugetierspermatozoen ein 
Y-Chromosom): 


Xp Xp os Xp Vs 
Xp Xp, Xp Xp, Xp Y, Xp Y 


Der Eber X,Y ist impotent und kann sich deshalb nicht fortpflanzen. 
Die potenten Eber X,Y haben nur dann impotente Séhne, wenn ihre 
Miitter in bezug auf den Impotenzfaktor heterozygot gewesen sind. 
Bei den Séuen kann der Faktor p niemals in doppelter Dosis 
auftreten. 

Von den Séhnen einer heterozygoten Sau sind laut obenstehendem 
Schema die Halfte gesund und die Hilfte impotent. Wie es sich hier- 
mit in Wirklichkeit verhalt ist nicht leicht zu sagen, da eine grosse 
Anzahl Eber kastriert werden, bevor man ihre Impotenz hat feststellen 
kénnen. Wenn die Eberferkel zur Aufzucht ausgelesen werden, weiss 
man nicht ob sie eine Anlage fiir Impotenz haben oder nicht. In bezug 
auf den Impotenzfaktor erfolgt die Auswahl durch den Zufall, weshalb 
der Wahler gleich grosse Aussicht haben muss einen potenten oder 
impotenten Eber zu erhalten. Wie die Auswahl in Fogelfors gelungen 
ist, ergibt sich aus folgender Zusammenstellung: 
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1223 
1147 
1144 
950 
1145 
988 | 
Summe 23 
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Diese Zahlenverhaltnisse sprechen fiir die Richtigkeit meiner 
Hypothese. Solchenfalls sollte keine Gefahr fiir eine Verbreitung der 
Impotenz durch die Eber, wohl aber durch heterozygote Siue bestehen. 
Werden diese ausgeschlagen, sobald festgestellt ist, dass einer der 
Séhne impotent ist, so sollte der in Rede stehende Erbfehler eliminiert 
werden kénnen, namentlich wenn alle Schwestern der impotenten Eber 
an der Fortpflanzung gehindert werden. 

Um die Richtigkeit der Hypothese zu kontrollieren, beabsichtige 
ich heterozygote Saiue auf kiinstlichem Wege mit Samen von impo- 
tenten Ebern zu befruchten und auf dieser Weise Siue mit dem Impo- 
tenzfaktor in doppelter Dosis zu erhalten. 
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DIE ERBLICHKEITSVERHALTNISSE DER 
MENSCHLICHEN BLUTGRUPPEN 
MIT BESONDEREM HINBLICK AUF ZWEI »NEUE», 


A’ UND A’B GENANNTE BLUTGRUPPEN 


VON OLUF THOMSEN 
UNIVERSITATSINSTITUT FUR ALLGEMEINE PATHOLOGIE, KOPENHAGEN 





bp Vorfahren hatten es gewiss sehr eigentiimlich, wenn nicht 
gar geradezu mystisch gefunden, wenn man ihnen gesagt hatte, 
dass nicht nur zu der namlichen »Vélkerrasse», sondern auch zu einer 
und derselben engen Familiengruppe gehérige, menschliche Individuen, 
Eltern und Kinder, sich in bezug auf die feinere biochemische Struktur 
und die Elemente des Blutes, die roten Blutkérperchen (Erythrocyten) 
und die Blutfliissigkeit (Plasma, Serum) in hohem Grade verschieden 
erweisen kénnen. Unsere Vorfahren hatten davon aber keine Ahnung 
und hatten derartige Behauptungen fraglos als Phantasiegebilde be- 
trachtet. Fiir unsere heutige, von der modernen Erblichkeitsbiologie 
gepragte Betrachtungsweise liegt jedoch nichts ratselhaftes mehr darin. 
Jedes Einzelindividuum ist in vererbungsmassiger Hinsicht als ein 
Mosaik zu betrachten und die einzelnen Mosaiksteine, die Genen, k6n- 
nen auf so mannigfache Weise kombiniert werden, dass es keine zwei 
Individuen gibt, die (von eineiigen Zwillingen vielleicht abgesehen) Aus. 
sicht hatten, identisch zu werden. 

In der vor der Jahrhundertwende erschienenen Literatur begegnet 
man verstreuten Angaben tiber das Vorkommen von /soagglutinin und 
Isohdmolysin in Menschenblut. Diese Funktionen des Plasmas (bzw. 
Serums) gewisser Individuen wurden aber als Ausdruck fiir pathologi- 
sche Prozesse gedeutet. Man hatte z. B. beobachtet, dass das Serum 
einiger Menschen Erythrocyten anderer Individuen-agglutinierte bzw. 
aufléste, u. zw. auf genau dieselbe Art und Weise wie man friher bei 
gewissen Tierarten gesehen hatte, deren Sera mit Erythrocyten von 
Menschen oder anderen Tierarten »unvertriglich» waren. Dies war ja 
der Grund, weshalb man die Transfusion von Tierblut auf Menschen 
zur Verbesserung des Blutzustandes oder anderer Eigenschaften auf- 
gegeben hatte. Nicht selten war der Tod unter Symptomen von akutem 
Schock die Folge einer solchen Transfusion. Der Umstand, dass von 
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Nr. der Mut- | Anzahl aufgezo- | Anzahl 
| “a | Anzahl potente,_ 
tersau gene Sdhne | impotente 
1223 zt 2 2 
| 1147 ) 2 | ‘ 
1144 | 6 3 3 
950 2 1 | 1 
| 1145 1 2 2 
| 988 2 1 1 
| Summe | 23 11 12 


Diese Zahlenverhaltnisse sprechen fiir die Richtigkeit meiner 
Hypothese. Solchenfalls sollte keine Gefahr fiir eine Verbreitung der 
Impotenz durch die Eber, wohl aber durch heterozygote Saue bestehen. 
Werden diese ausgeschlagen, sobald festgestellt ist, dass einer der 
Séhne impotent ist, so sollte der in Rede stehende Erbfehler eliminiert 
werden kénnen, namentlich wenn alle Schwestern der impotenten Eber 
an der Fortpflanzung gehindert werden. 

Um die Richtigkeit der Hypothese zu kontrollieren, beabsichtige 
ich heterozygote Saue auf kiinstlichem Wege mit Samen von impo- 
tenten Ebern zu befruchten und auf dieser Weise Siue mit dem Impo- 
tenzfaktor in doppelter Dosis zu erhalten. 
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Bese Vorfahren hatten es gewiss sehr eigentiimlich, wenn nicht 
gar geradezu mystisch gefunden, wenn man ihnen gesagt hatte, 
dass nicht nur zu der namlichen »V6élkerrasse», sondern auch zu einer 
und derselben engen Familiengruppe gehérige, menschliche Individuen, 
Eltern und Kinder, sich in bezug auf die feinere biochemische Struktur 
und die Elemente des Blutes, die roten Blutkérperchen (Erythrocyten) 
und die Blutfliissigkeit (Plasma, Serum) in hohem Grade verschieden 
erweisen kénnen. Unsere Vorfahren hatten davon aber keine Ahnung 
und hatten derartige Behauptungen fraglos als Phantasiegebilde be- 
trachtet. Fiir unsere heutige, von der modernen Erblichkeitsbiologie 
gepragte Betrachtungsweise liegt jedoch nichts ratselhaftes mehr darin. 
Jedes Einzelindividuum ist in vererbungsmissiger Hinsicht als ein 
Mosaik zu betrachten und die einzelnen Mosaiksteine, die Genen, kén- 
nen auf so mannigfache Weise kombiniert werden, dass es keine zwei 
Individuen gibt, die (von eineiigen Zwillingen vielleicht abgesehen) Aus. 
sicht hatten, identisch zu werden. 

In der vor der Jahrhundertwende erschienenen Literatur begegnet 
man verstreuten Angaben tiber das Vorkommen von /soagglutinin und 
Isohdmolysin in Menschenblut. Diese Funktionen des Plasmas (bzw. 
Serums) gewisser Individuen wurden aber als Ausdruck fiir pathologi- 
sche Prozesse gedeutet. Man hatte z. B. beobachtet, dass das Serum 
einiger Menschen Erythrocyten anderer Individuen agglutinierte bzw. 
aufléste, u. zw. auf genau dieselbe Art und Weise wie man friher bei 
gewissen Tierarten gesehen hatte, deren Sera mit Erythrocyten von 
Menschen oder anderen Tierarten »unvertraglich» waren. Dies war ja 
der Grund, weshalb man die Transfusion von Tierblut auf Menschen 
zur Verbesserung des Blutzustandes oder anderer Eigenschaften auf- 
gegeben hatte. Nicht selten war der Tod unter Symptomen von akutem 
Schock die Folge einer solchen Transfusion. Der Umstand, dass von 
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gewissen Menschen stammendes und in das Blutgefiissystem anderer 
Menschen eingefiihrtes Blut derartige Folgen nach sich ziehen konnte, 
legte den Gedanken nahe, der ungliickliche Ausfall miisse abnormen, 
krankhaften Zustinden in dem eingefiihrten Blute zugeschrieben 
werden. 

Erst durch LANDSTEINERS Untersuchungen aus dem Jahre 1901 
kam System in die Sache. LANDSTEINER wies nach, dass die beobach- 
teten Isoantistoffe nicht von pathologischen Zustanden abhingen, son. 
dern den Ausdruck fiir konstitutionelle Verschiedenheiten innerhalb 
der Menschenart bildeten. Die Sera, die die Erythrocyten gewisser 
menschlicher Individuen agglutinierten oder hiamolysierten, hatten 
keinen Einfluss auf das Blut anderer Individuen, da diese wahrschein- 
lich unempfanglich waren, weil Serum und Blutkérperchen derselben 
zur namlichen »Rasse» gehérten und daher in konstitutioneller Hin- 
sicht gleicharlig waren. LANDSTEINER zeigte, dass die Menschen (jeden- 
falls in Europa {Wien}) sich in drei verschiedene »Blutgruppen» son- 
dern liessen. Das Serum der einen (ersten) Gruppe agglutinierte * 
Erythrocyten von den beiden anderen und die Sera dieser beiden Grup- 
pen wiederum agglutinierten eines die Erythrocyten des anderen, wah- 
rend die Blutkérperchen der ersteren Gruppe sich tiberhaupt von kei- 
nem Serum agglutinieren liessen. LANDSTEINER nahm nun die Existenz 
zweier, »Receptoren» genannter Bluteigenschaften und zweier, densel- 
ben entsprechender, Arten Agglutinin an. In der Blutgruppe I fehlten 
den Blutkérperchen beide Receptorarten, wihrend das Serum im Be- 
sitze beider Arten Agglutinin war, fiir die Blutkérperchen in den Grup- 
pen II und III. In der Blutgruppe II war der eine Receptor in den 
Blutkérperchen enthalten und das Serum war mit Agglutinin fiir die 
Blutkérperchen der Gruppe III ausgestattet. In Gruppe III enthielten 
die Blutkérperchen die andere Receptorart und das Serum enthieli 
Agglutinin fiir die Blutkérperchen in Gruppe II. Die theoretisch zu 
erwartende vierte Méglichkeit, die Ausstattung der Blutkérperchen mit 
beiden Receptorarten und das Fehlen beider Agglutinine im Serum, 
wurde in LANDSTEINERS Material nicht festgestellt, da dasselbe aber 
nur 22 Individuen umfasste, konnten der vierten Gruppe, deren Exi- 
stenz im folgenden Jahre (1902) in LANDSTEINERs Laboratorium von 
DECASTELLO und STURLI nachgewiesen wurde, und deren Haufigkeit 
in Europa nicht mehr als 3—5 Proz. betragt, ja leicht Vertreter fehlen. 


* Da die Hamolyse, insofern sie tiberhaupt erfolgt, mit der Agglutination ein- 
hergeht und von einem mit dem Agglutinin méglicherweise identischen Antistoff 
hervorgerufen wird, wird im folgenden lediglich das Agglutinin besprochen werden. 
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Die beiden Receptorarten wurden in der Folge von v. DUNGERN 
und HirscHFELD * (1910 a—b, 1911) als A und B und die beiden Ag- 
glutinine mit Anti-A (oder a) und Anti-B (oder f) bezeichnet. 

Die vollstandige formelle Bezeichnung der vier Blutgruppen wurde 
demnach folgende, die sowohl die Receptorausstattung der Blutkérper- 
chen als auch den Gehalt bzw. Mangel des Serums an Agglutinin angibt. 


Vollstandige Bezeichnung der vier Blutgruppen. 


Ie OaB 
II AB 
III Ba 
IV ABo. 


Es zeigte sich, besonders durch Untersuchungen von L. und H. 
HIRSCHFELD (1919), dass die relative Haufigkeit der vier Blutgruppen 
bei verschiedenen Vélkern betrachtlich variierte. In Nord- und Mittel- 
Europa kénnen die folgenden Zahlen als ungefaihre Durchschnittswerte 
angefuhrt werden: 

Gruppe O: 43 Proz. 
» A: 42» 
» B: 10—12 » 
» AB: 3—5 » 

In vielen Bevélkerungen wurde die A-Gruppe doch grdésser befun- 
den als die O-Gruppe. Ausgedehnte Untersuchungen haben als Regel, 
von der es beim Menschen nur sehr wenige Ausnahmen gibt, dargetan, 
dass ein Isoantistoff (Agglutinin und Hdmolysin) fiir den oder die Re- 
ceptoren, womit die Blutkérperchen des Individuums ausgestattet sind, 
sich nicht entwickelt, wadhrend fiir den oder die dem Individuum feh- 
lenden Receptoren regelmdssig Isoantistoff gebildet wird. 

Von dem ersten Punkte dieser Hauptregel diirfte es Abweichungen 
kaum geben, und das ist insofern selbstverstandlich, als ein die eigenen 
Blutkérperchen des Individuums beeinflussender Isoantistoff ernste, 
krankhafte Zustande verursachen wiirde, der zweite Punkt dagegen ist 
bei weitem nicht selbstverstandlich, und von anderen Saugern, deren 





' L. HIRSCHFELD schreibt seinen Namen in den spateren Publikationen (polnisch) 
HIRSZFELD. 

? Bedauerlicherweise wurden die rémischen Zahlen von Moss (1910) mitein- 
ander vertauscht, sodass die Gruppe I zu IV, und Gruppe IV umgekehrt zu I wurde, 
und diese Nomenklatur wurde eine Zeitlang von amerikanischen Verfassern benutzt 
und brachte eine gewisse Verwirrung in die Begriffe. Der von dem Hygienerat des 
Vélkerbundes vorgeschlagenen Benutzung der Buchstabenbezeichnung fiir die vier 
Gruppen ist doch bei weitem der Vorzug zu geben. 
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Blut bis zu einem gewissen Grade auf entsprechende Weise differenzi- 
iert ist, sind zahlreiche Ausnahmen bekannt. Bei Menschen kann es 
vorkommen, dass ein Agglutinin fehlt, wo man es hatte erwarten miis- 
sen. Dagegen ist das Fehlen eines Receptors, der nach allem vor- 
liegenden zu urteilen vorhanden sein miisste, noch nie einwandfrei fest- 
gestellt worden. [Vom Vf. (1929 d) wurde das wahrscheinliche Fehlen 
des A-Receptors doch jiingst bei zwei erwachsenen Individuen nach- 
gewiesen, die, nach allem zu urteilen, zur Blutgruppe AB gehdérten 
(deren Formel also Bo war).| 

Die Receptoren entwickeln sich bereits friih im Fdétalleben (sie 
sind im 2.—3. Fétalmonat nachweisbar), erlangen aber erst viele Jahre 
nach der Geburt ihre volle, quantitative Entwicklung. In der Be- 
ziehung scheint bei den einzelnen Individuen ein nicht geringer Unter- 
schied vorhanden zu sein. Das Agglutinin wird nur ausnahmsweise von 
der Frucht gebildet. Das neugeborene Kind hat zwar verhaltnismissig 
haufig Agglutinin im Serum, das ist aber das Agglutinin der Mutter, 
das durch die Placenta auf die Frucht tibergegangen ist. Es ver- 
schwindet im Laufe der ersten 2—3 Lebensmonate des Kindes, dessen 
eigene Agglutininproduktion danach erst beginnt. Der Héhepunkt der 
Agglutininkonzentration wird im 5.—10. Lebensjahre erreicht, worauf 
die Konzentration langsam abnimmt, bis sie im hohen Alter (80—100 
Jahre) wieder auf ahnliche Werte wie die vom 1.—2. Lebensjahre des 
Individuums her bekannten herabsinkt (O. THOMSEN und K. KETTEL 
1929). Die Blutkérperchenreceptoren beginnen, wie gesagt, sehr friih 
(im 2.—3. Fétalmonat), sich zu entwickeln, sie erreichen ihre volle 
quantitative Entwicklung aber erst im Pubertiatsalter, wonach die »Re- 
ceptorkonzentration» (ausgemessen durch die Empfindlichkei der Blut- 
kérperchen gebentiber einem bestimmten agglutininhaltigen Serum in 
fallenden Konzentrationen, sowie durch die Fahigkeit, der Blutkérper- 
chen, Agglutinin zu binden) zeitlebens (ja bis ins héchste Alter) un- 
verandert bleibt. , 

Die Blutgruppe des Individuums ist konstant und von der Geburt 
bis zum Tode unverdnderlich, und zerstreute Berichte von »Gruppen- 
wechsel» beruhen auf Untersuchungen mit fehlerhafter Technik. Diese 
Konstanz rithrt daher, dass die Blutgruppe eine ausgepragt erbliche 
Eigenschaft ist. 

Im Jahre 1910—11 stellten v. DUNGERN und HIRSCHFELD folgende 
Satze auf: Die Entwicklung der Receptoren A und B beruht auf dem 
Vorhandensein zweier dominanter, voneinander unabhangiger Genen. 
Jedes Individuum, in dessen Blutkérperchen der A- oder B-Receptor 
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vorkommt, muss somit jedenfalls einen Eiter haben, der im Besitze 
desselben Gens ist. Die Blutgruppe O ist rezessiv. v. DUNGERN und 
HIRSCHFELD (1910 a—b, 1911) nahmen als wahrscheinliche Grundlage 
zwei voneinander unabhangige Genenpaare: A—a und B—b an. Es 
miisste also neun Genotypen und vier Phinotypen geben kénnen: 


Genotypen: Phanotypen: 
aabb O 
AAbb | 
Aabb | , 
aaBB | 
aaBb | ” 
AABB 
AaBB AB 
AABb 
AaBb 


Viele der vorliegenden Beobachtungen lassen sich zur Geniige von 
dieser Erbhypothese aus erkliren, wogegen andere Beobachtungen sich 
nur mit Hilfe unbewiesener und lediglich zu dem Zwecke erdachter 
Hilfshypothesen damit in Einklang bringen lassen. So miisste z. B. 
nach v. DUNGERN und HIRSCHFELDs (1910 a—b, 1911) Hypothese von 
zwei Genenpaaren (A—a, B—hb) in einer bestimmten Bevélkerung zwi- 
schen der Haufigkeit der AB-Gruppe und den Gruppen A und B eine 
gewisse Verbindung bestehen. Dieselbe lisst sich nach v. DUNGERN 


und HIRSCHFELD durch die Formel (A + AB) < (B + AB) = AB aus- 
driicken, oder — nach HALBER und MyDLARSKI (1925) — richtiger 


durch die Formel ( a sare ae. )=aB Die berechnete 
A+0O 
prozentische Haufigkeit von AB wird jedoch stindig erheblich héher 
befunden als die tatsachlich ermittelte, und das lasst sich eben nur 
durch eigens zu dem Zwecke konstruierte Hilfshypothesen (ver- 
schiedene Vitalitat und Fertilitat der Gruppen, Entwicklungsschwierig- 
keiten fiir Friichte gewisser Gruppen in Miittern einer anderen als der 
Gruppe der Frucht u. s. w.) erklaren. Es zeigt sich ferner, dass die 
O-Gruppe zwischen der Nachkommenschaft in Ehen, wo der eine Elter 
(oder beide) AB ist, allzu selten vorkommt und die AB-Nachkommen- 
schaft in Ehen AB X O ebenfalls erheblich geringer an Zahl ist als sie 
sein miisste. Das gilt nun insbesondere fiir die in den letzten 4—5 
Jahren angestellien Untersuchungen, die als weit zuverldssiger zu be- 
trachten sind als die friiheren, weil die der friiheren, anscheinend so 
einfachen Technik anhaftenden, zahlreichen Fehlerquellen in dem 
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Material der letzten Jahre richtig erkannt und vermieden worden sind. 
Betrachtet man lediglich das Material aus den letzten 3—4 Jahren, 
so sieht man, dass O- und AB-Nachkommenschaft nur als sehr seltene 
Ausnahmen in Ehen AB X O vorkommt, was mit der Annahme zweier 
voneinander unabhangiger Genenpaare ja unvereinbar ist. Die wenigen 
Ausnahmen aus dem bedeutenden Material der letzten Jahre [SCHIFF 
(1927), O. THOMSEN (1928), O. StEvERS (1927), LATTES (1929), Furu- 
HATA (1927), MORVILLE (1928, 1929), SNYDER (1927), PREGER (1927), 
MAYSER (1927), Vuorr (1929) u. a.] miissen aller Wahrscheinlichkeit 
nach entweder als Fehlbestimmungen oder als Ausdriick fiir eine an- 
dere als die vermutete Vaterschaft aufgefasst werden. 

HIRSZFELD (1926, 1928) hat zwar eine Erklarung des besagten 
Verhaltens — mit Aufrechterhaltung der Hypothese von zwei selbstan- 
digen Genenpaaren — zu finden getrachtet, denn er nimmt an, Nach- 
kommenschaft von der AB-Gruppe kénne nicht, oder nur ausnahms- 
weise, zur Entwicklung kommen, wenn die Mutter zur O-Gruppe ge- 
héren u. s. w., alle diese Hypothesen lassen aber eine objektive Grund- 
lage vermissen. Dadurch wird ja auch nicht einmal die Tatsache, dass 
die Nachkommenschaft in AB X O-Ehen sich mit ganz vereinzelten 
Ausnahmen bestaindig entweder als A oder B, und nicht etwa als O 
oder AB erweist, erklirt. Die angefiihrte, rein hypothetische Vermu- 
tung von der Schwierigkeit der Entwicklung von AB-Nachkommen- 
schaft kann ja keinenfalls zur Erklarung des Fehlens von O-Nachkom- 
menschaft herangezogen werden, denn eine Mutter der O-Gruppe 
miisste fiir eine Frucht der namlichen (O-) Gruppe doch wohl kein 
ungiinstiger » Nahrboden» sein kénnen; die Tatsachen zeigen aber, dass 
O-Nachkommenschaft nicht vorkommt. Es muss denn auch eine an- 
dere Grundlage fiir das Erbe gesucht werden. Eine solche wurde im 
Jahre 1924 von dem Géttinger Mathematiker BERNSTEIN (1924, 1925) 
geschaffen. 

BERNSTEIN nimmt an, dass die Blutgruppengenen nicht zwei Allelo- 
morphpaare, A—a und B—hb, sondern eine aus drei allelomorphen 
Genen bestehende Gruppe (also ein Fall von multipler Allelomorphie) 
sind. Er glaubt iibrigens, ebenso wie v. DUNGERN-HIRSCHFELD in ihrer 
Hypothese, dass A und B iiber O* dominieren. Der Hauptunterschied 
zwischen den beiden Hypothesen liegt im Verhalten der AB-Gruppe. 





1 BERNSTEIN nennt das Gen fiir die rezessive O-Gruppe, als Abkiirzung von 
»Restrasse», R und bestatigt so die O-Gruppe als urspriingliche Gruppe, aus der A 
und B sich durch Mutation entwickelt haben. Die Begriindung dieser Anschauung 
mutet reichlich subjektiv an, weshalb wir vorziehen, das Gen O zu nennen. 
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Nach BERNSTEIN muss ein jedes AB-Individuum genotypisch AB sein, 
eine andere Formel kann es nicht geben, wogegen v. DUNGERN-HIRSCH- 
FELDs Hypothese, wie gesagt, die Aufstellung von vier Genotypen der 
AB-Gruppe gestattet. 

Nach BERNSTEIN existieren demnach sechs Genotypen als Grund- 
lage fiir die vier Phiinotypen, namlich: 


Genotypus: Phanotypus : 


00 O 
AA | 
AO| - 
BB | 
BO| ” 
AB AB 


Die verschiedenen Konsequenzen der beiden Hypothesen werden 
in den einzelnen Familien ausschliesslich in der Nachkommenschaft 
von Eltern der AB-Gruppe zutagetreten. Nach BERNSTEIN ist ein Kind 
der O-Gruppe z. B. ausgeschlossen, wenn nur ein Elter AB ist, da der- 
selbe dem Kinde entweder A oder B geben muss, die beide iiber O domi- 
nieren. AB-Kinder sind ferner in einer Ehe AB X O ausgeschlossen, 
weil A und B niemals von einem und demselben Elter herstammen kén- 
nen, zumal die relative Haufigkeit der Blutgruppen bei der Nachkom- 
menschaft in »AB-Ehen» (AB X O, AB X A, AB X B, AB X AB) nach 
den beiden Hypothesen verschieden sein wird. 

Wahrend, wie im vorstehenden ausgefiihrt wurde, die theoretisch 
zu erwartende, relative Haufigkeit der Blutgruppen in einer Bevélke- 
rung mit den tatsachlich erhobenen Befunden nicht tibereinstimmt, 
wenn V. DUNGERN-HIRSCHFELDs Erbhypothese zugrundegelegt wird, 
stehen Theorie und Praxis nach BERNSTEINs Hypothese vdéllig mitein- 
ander in Einklang. 

Danach gilt die Gleichung: 


1—¥0+6+1—V0+A+V0=1. 
Die relative Haufigkeit der Gruppen O, A und B, die von BERNSTEIN 
mit den Buchstaben r, p und q bezeichnet wird, muss also = 1 sein. 
Die Berechnung der genannten Gréssen erfolgt nach den Formeln: 


In allen den bisher untersuchten Bevélkerungen wurde besonders 
gute Ubereinstimmung zwischen dem theoretisch zu Erwartenden und 
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den tatsichlich erhobenen Befunden angetroffen, und das ist natiirlich 
in hohem Grade geeignet, das Vertrauen zu der Richtigkeit der BERN- 
STEINschen Hypothese zu starken. 

Eine andere iiberaus wichtige Probe ist die Untersuchung der 
Nachkommenschaft in »AB-Ehen», da sie gewissermassen die direkte 
Probe aufs Exempel, in casu die Richtigkeit der Hypothese, bildet. 
In solchen Ehen darf Nachkommenschaft der O-Gruppe nicht vor- 
kommen und in AB X O-Ehen auch keine Nachkommenschaft der AB- 
Gruppe. Aus dem vorliegenden, aus zahlreichen Unterschungen er- 
lesenen Material ergibt sich nun, dass bei der Nachkommenschaft eine 
gewisse, verhaltnismassig geringfiigige Anzahl derjenigen Blutgruppen, 
die nicht vorkommen diirften, dennoch angetroffen wird. Ein tber- 
aus wichtiger Umstand ist allerdings der, dass einige Untersucher 
u. zw. namentlich solche, die in den letzten Jahren ganz besondere 
Sorgfalt auf die Gruppenbestimmung verwendet (u. a. nicht nur die 
Blutk6rperchen, sondern auch das Serum untersucht) haben, entweder 
gar keine oder ganz vereinzelte Abweichungen ermittelt haben. Das 
muss natiirlich mit recht den Verdacht erregen, dass die Abweichungen 
in den Alteren Untersuchungen hauptsiachlich auf Fehlbestimmungen 
zuriickzuftihren sind. Vereinzelte Abweichungen miissen, unter der 
Voraussetzung der Richtigkeit der Bestimmung, notwendigerweise vor- 
kommen, da angenommen werden muss, dass die Vaterschaft in einem 
gewissen Prozentsatz oder Bruchteil eines solchen, der angefiihrten 
nicht entspricht und den Tatbestand somit natiirlich verandern muss. 

Wie gesagt, haben eine Reihe Vff., die die Frage in den letzten 
3—4 Jahren besonders studiert haben, Abweichungen nicht, oder nur 
sehr selten, angetroffen (ScHiIFF, O. THOMSEN, O. SIEVERS, LATTES, 
FURUHATA, MORVILLE, SNYDER, PREGER, MAYSER, VUORI u. a.). Es ist 
deshalb offensichtlich, dass die letztjahrigen Untersuchungen entweder 
unrichtig sind oder dass die Mehrzahl der in der alteren Literatur mit- 
geteilten Abweichungen auf Fehlbestimmung beruhen miissen. Da die 
ailteren Untersuchungen nun grosstenteils von Massenstatistiken her- 
riihren, wo einzig und allein die Blutkérperchen untersucht wurden, 
diirfte es keinem Zweifel unterliegen, dass die neuen Untersuchungen 
das richtige Ergebnis liefern. 

Beispielsweise seien die Untersuchungen des Verfassers (THOMSEN 
1928) von 274 Nachkommenschaftsindividuen in 100 AB-Ehen ange- 
fiihrt, an die sich die Gruppenbestimmung von 78 Kindern anschliesst, 
von deren Eltern einer von der AB-Gruppe, der andere unbekannt 
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Ubersicht tiber 274 Kinder von Eltern, von denen wenigstens einer der 
Gruppe AB angehért. 








| Blutgruppe bei der Nachkommenschaft 








| 
| Vater < Mutter — - - —— 
O | A | B |. se 
| 16 ABX< 16 O | | 50 mh es 
| 27 0X27 AB | | 
17 ABX17A aie | 59 21 33 
25 AX 25 AB | 
| 5 ABX5 B | | a 4 
8 BX8 AB | | 
_2aBX2aB | — a SE Ta AEP: 


Bei einem (auf dem Schema nicht angefiihrten) Kinde in der Ehe 
Vater O X Mutter AB wurde die Gruppe AB ermittelt, dies Kind erwies 
sich bei naherer Untersuchung aber als vor der Eheschliessung geboren 
und von einem anderen Vater, der jahrelang Alimente fiir das Kind 
bezahlt hatte, erzeugt. Dieser »Ausnahmefall» bestaétigt mithin BERN- 
STEINs System. Zwischen den 78 Kindern, deren einer (der untersuchte ) 
Elter AB war, wurden 35 von der A-, 30 von der B- und 13 von der AB- 
Gruppe ermittelt, aber keines von der O-Gruppe. 

Es gab also keine einzige Ausnahme. In dem grossen Material 
FURUHATAs und seiner Mitarbeiter aus Japan (1927) findet sich zwi- 
schen 77 Kindern in 24 AB X O-Ehen ein Kind der O-Gruppe, die 
iibrigen sind A (35) oder B (41), in Einklang mit den nach BERNSTEIN 
zu erwartenden 50 Proz. A, 50 Proz. B. Der Umstand, dass in dieser 
einen Ausnahme der Vater AB und die Mutter O war, legt den Gedanken 
nahe, der »Vater» sei nicht der legitime Vater des Kindes, und diese 
Vermutung lasst sich schwerlich dadurch beseitigen dass FURUHATA 
behauptet: »Morality of the Oriental people is more strict than that of 
the Western people». Lediglich die Kombination AB 2 O zwischen 
Mutter und Kind liesse sich durch »Illegitimitét» nicht erklaren, denn 
eine AB-Mutter kann nach der BERNSTEINschen Hypothese unter. keinen 
Umstdnden ein Kind der O-Gruppe gebaren, ebensowenig wie eine Frau 
der O-Gruppe Mutter eines Kindes der AB-Gruppe werden kann. 

Abgesehen von der Alteren Literatur, wo solche » Nichtiibereinstim- 
mungen» vorkommen, sind meines Wissens in den letzten Jahren nur 
zwei derartige Ausnahmen mitgeteilt worden (von L. HIRSZFELD 1928 
und von HASELHORST 1928), in beiden Fallen wurden aber nur die Blut- 
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kérperchen untersucht, weshalb mit der nicht geringen Modglichkeit 
einer der zahlreichen, die Blutgruppenbestimmung mittels isolierter 
Untersuchung der Blutkérperchen des Individuums bedrohenden Feh- 
lerquellen, zu rechnen ist. In HASELHORSTs Falle (Mutter AB — 
Kind O) handelt es sich zudem um einen Saugling, dessen Blutk6érper- 
chenreceptor abnorm schwach entwickelt sein kann. 

Von SCHIFF (1929) liegt ein aus der Gruppenbestimmung von Mut- 
ter und Kind allein bestehendes, grésseres Material vor. Hier wurde 
zwischen der Nachkommenschaft von 788 Miittern der O-Gruppe kein 
einziges AB-Kind und zwischen der Nachkommenschaft von 102 AB- 
Miittern kein einziges O-Kind ermittelt. Ahnliche, aber nicht so um- 
fassende Untersuchungen mehrerer anderer Vff. gaben dasselbe Re- 
sultat. 

Von O. THOMSEN (1929 c—d) wurde ferner nachgewiesen, dass die 
Empfindlichkeit (quantitative Entwicklung) des A-Receptors bei Indi- 
viduen der AB-Gruppe oft schwacher ist als bei solchen der A-Gruppe, 
was durch die Annahme, B dominiere bis zu einem gewissen Grade 
iiber A, leicht verstandlich wird, und hierfiir ist wiederum die Voraus- 
setzung, dass A und B allelomorphe Genen sind. Spater wird dargetan 
werden, dass verschiedene, mit der Entdeckung des »neuen» Blutgrup- 
pengens A’ in Verbindung stehende Umstinde ihre natirliche Erklarung 
darin finden, dass die Blutgruppengenen eine allelomorphe Gruppe 
(multiple Allelomorphie) ausmachen. 

Von K. H. BAUER wurde im Jahre 1928 eine dritte »neue» Hypo- 
these aufgestellt, die darauf hinauslauft, dass als genotypische Grund- 
lage fiir die vier Blutgruppen eine Koppelung zwischen den Blutgrup- 
pengenen, die zwei Paare (A—a, B—b) ausmachen miissten, besteht. 
In der AB-Gruppe miisste demnach in der Regel in dem einen Partner 
des Chromosomenpaares eine Koppelung zwischen A und b, und in dem 
anderen Partner zwischen a und B, stattfinden. BAUER nimmt aui 
Basis des in der ilteren Literatur vorliegenden Materials an, das Uber- 
kreuzungsprozent betrage etwa 11. Das miisste das relativ seltene Vor- 
kommen von O- und AB-Nachkommenschaft in Ehen AB X O, und 
zugleich die vermeintlichen Abweichungen von der Hypothese dreier 
allelomorpher Genen (BAUER), erkliren. BAUERs Berechnungen und 
die sie begleitenden Begriindungen machen bei oberflachlicher Betrach- 
tung einen recht bestechenden Eindruck, bei naherer Untersuchung 
erweist das System sich aber bald als unhaltbar. Einmal hat BAUER 
den grossen Unterschied in den Untersuchungsergebnissen in der 4lteren 
und jiingeren Literatur, in welch letzterer »die Ausnahmen» auf eine 
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ganz geringe Anzahl zusammengeschrumpft sind, die keineswegs mit 
einem Uberkreuzungsprozent von 11 harmonieren kénnte, unberiick- 
sichtigt gelassen. Zum anderen aber wird eine vermutete Koppelung, 
wenn sie nicht absolut ist, was in ihren praktischen Konsequenzen ja 
mit den aus BERNSTEINs Hypothese folgenden Ergebnissen gleichbedeu- 
tend ware, die in verschiedenen Bevélkerungen tatsichlich ermittelte 
Blutgruppenverteilung keineswegs zu erklaren vermégen, ein Umstand, 
auf den BERNSTEIN (1924—1925) langst aufmerksam gemacht hat. End- 
lich wiirden die AB-Individuen, die die Genen A und B durch »crossing- 
over» in einem und demselben Chromosomenpartner gesammelt hiatten, 
in der Ehe mit Individuen der O-Gruppe ihrer Nachkommenschaft aus- 
schliesslich die AB- und O-Gruppe geben (abgesehen von einigen Uber- 
kreuzungs-Individuen), und das steht mit der Erfahrung durchaus im 
Widerstreit. Auch auf mehreren anderen Punkten steht die Hypothese 
im Widerstreit mit dem tatsichlichen Geschehen, und es ist schwerlich 
Grund vorhanden, sich, selbst wenn BAUER das anfanglich angenom.- 
mene Uberkreuzungsprozent von 11 betrichtlich herabsetzte, lange bei 
der Hypothese aufzuhalten. Ubrigens ist diese Hypothese lange bevor 
BAUER sie 1928 unter dem etwas anspruchsvollen Titel »Zur Lésung 
des Problems der Blutgruppenvererbung» aufstellte, gepriift und ab- 
gelehnt worden. BAUER sagt, er sei der erste, der das Vorkommen auto- 
somaler Koppelung beim Menschen »bewiesen» habe, und K. E. HERLYN 
(1928) z. B. wiederholt das, wobei er betont: »damit darf die Aufkla- 
rung des lange umstrittenen und seit 1910 unentschiedenen Vererbungs- 
mechanismus nach der Theorie von K. H. BAUER nunmehr als gesichert 
angesehen werden». 

Es diirfte gerechtfertigt sein, sich diesen merkwiirdig kategorischen 
Behauptungen gegeniiber ablehnend zu verhalten. BAUER hat nichts 
bewiesen, sondern lediglich eine Hypothese, die vor ihm von zahl- 
reichen Vff. (BERNSTEIN, O. THOMSEN, HIRSZFELD, FURUHATA u. a.) 
erértert und wieder verworfen worden war, naher formuliert. Ubri- 
gens haben KIRIHARA, SCHINICHI und HAKURINSAI im Jahre 1927 
eine ganz entsprechende Hypothese aufgestellt. Da die Koppelungs- 
hypothese, wie immer sie nun auch naher formuliert werden mag, ledig- 
lich eine gewisse Berechtigung zur Erklarung der mit BERNSTEINs Hy- 
pothese im Widerstreit stehenden »Abweichungen» hat und da diese 
mit der verbesserten technischen Untersuchungsmethodik im Laufe der 
letzten Jahre immer seltener und seltener geworden sind, ist die Grund- 
lage fiir die Aufstellung der besagten Hypothese ganzlich fortgebréckelt, 
zumal eine jede Koppelungshypothese, die die Koppelung nicht, wie 
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FURUHATAS letzte, als absolut hinstellt, mit den vorliegenden Tatsachen, 
wie gesagt, in Widerstreit steht. Die absolute Koppelung aber ent- 
spricht, wie bereits angefiihrt, in der Tat der BERNSTEINschen Hy- 
pothese. 

Es sind im Laufe der Zeit zwar vereinzelte Versuche zur Aufkla- 
rung des Vererbungsmechanismus der Blutgruppen angestellt worden. 
aber weder sie noch die von einzelnen Vff. geausserte, »nihilistische» 
Ablehnung eines jeden Erbsystems haben aktuelles Interesse, weshalb 
es sich eriibrigt, niher darauf einzugehen. 

Es ist hin und wieder behauptet worden, ein einziger Fall von 
einwandfreiem Nachweis des Verhialtnisses AB @ O zwischen Mutter 
und Kind geniigte, um die Unrichtigkeii der Hypothese von der Allelo- 
morphie der Blutgruppengenen zu beweisen. Diese Behauptung ist 
allerdings nicht ohne Vorbehalt aufzunehmen. Erstens lasst ein ein- 
zelner Fall sich stets durch eine andere als die vermutete Mutterschaft 
erkliren. Obwohl sich in der Regel behaupten lasst, dass die Mutter- 
schaft tiber jeden Zweifel erhaben ist, miissen Ausnahmen dennoch vor- 
kommen kénnen (bewusste Filschung, Vertauschen des Siuglings in 
der Entbindungsanstalt, im Hospital u. s. w.). In der Regel wird man 
von dieser theoretischen Méglichkeit doch wohl absehen k6énnen. 
Wichtiger ist es schon, dass absolut gefordert werden muss, dass das 
als zur O-Gruppe gehoérig betrachtete Individuum sich in der Tat in 
jeder Hinsicht im Besitze der fiir die O-Gruppe charakteristischen 
Eigenschaften erwiesen hat. Den Blutkérperchen muss also der A- 
sowie der B-Receptor fehlen und das Serum muss im Besitze beider 
Agglutinine, a und #, sein. Es wire somit nicht gerechtfertigt, bei einem 
Neugeborenen oder einem Saugling, bei dem das Agglutinin noch nicht 
entwickelt ist, die »Diagnose» O zu stellen. Hier kénnte von einem 
genotypischen A- oder B-Individuum mit mangelhafter Receptorent- 
wicklung die Rede sein. Nur bei Individuen, wo beide Agglutinine von 
ihm selbst gebildet (nicht von der Mutter auf die Frucht iibertragen) 
zugegen ist und wo den Blutkérperchen A- sowie B-Eigenschaften feh- 
len, kann das Individuum wirklich als zur O-Gruppe gehérig ange 
sprochen werden. Dementsprechend miissen einem AB-Individuum 
nicht nur die Agglutinine a und # fehlen, sondern es muss auch im 
Besitze beider Blutkérperchenreceptoren sein. Im grossen ganzen muss 
gefordert werden, u. zw. nicht zumindest natiirlich bei Entscheidungen 
von so weitreichender Bedeutung, dass die samtlichen fiir die Gruppe 
charakteristischen Eigenschaften vorhanden sind. Mit dieser Beschran- 
kung darf behauptet werden, dass bislang noch kein einziger Fall des 
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Verhiltnisses ABO zwischen Mutter und Kind nachgewiesen worden 
ist. Dass die Untersuchung ausserdem von einem kompetenten Unter- 
sucher auszufiihren ist, diirfte selbstverstaindlich sein. 

Zusammenjfassend ldsst sich denn nun feststellen, dass das vorhan- 
dene Gesamtmaterial dazu berechtigt, die Blutgruppengenen als allelo- 
morphe Gruppe zu betrachten und die praktischen Konsequenzen dar- 
aus zu ziehen. 


UNTERGRUPPEN. 


Schon bald nach LANDSTEINERs Nachweis (1901) des Vorkommens 
der drei konstanten Blutgruppen, denen im folgenden Jahre eine vierte 
beigefiigt wurde, wurde die Frage aufgeworfen, ob die Gruppierung 
damit endgiiltig entschieden wire oder ob die Mdéglichkeit bestiinde, 
entweder neue, bisher unbekannte, gleichwertige Blutgruppen hinzuzu- 
fiigen, oder eine oder mehrere der bereits bekannten Gruppen in » Unter- 
gruppen> einzuteilen. Bedauerlicherweise tragen darauf beziigliche Un- 
tersuchungen und Erwagungen das Geprige einer gewissen Unklarheit. 
die nicht geringe Verwirrung angerichtet hat. 

Erstens muss nun festgestellt werden, dass es nur berechtigt ist, von 
eventuell vorkommenden, gleichwertigen, neuen Gruppen zu sprechen, 
wenn bewiesen werden kann, dass es neben den drei im Voraus bekann- 
ten Genen, O, A und B, andere, bisher unbekannte, allelomorphe Genen 
gibt. Nicht zumindest von der Drosophila-Forschung her ist eine 
betrachtlich mehr als drei Genen umfassende, multiple Allelomorphie 
ja bekannt, und es wire wohl von vorn herein denkbar, dass hier 
etwas Ahnliches vorlige. Die in mehr ais einer Vélkerrasse sehr grosse 
O-Gruppe brauchte ja z. B. nicht absolut, sondern lediglich im Verhalt- 
nis zu A und B, gleich Null zu sein, und es wire wohl denkbar, dass 
die O-Gruppe sich in verschiedene selbstindige Gruppen teilen liesse. 
Es ist jedoch bisher nicht nachgewiesen worden, dass es innerhalb der 
O-Gruppe Individuen gibt, deren Serum die Blutkérperchen anderer 
Individuen der O-Gruppe konstant agglutiniert. 

Unter Untergruppen sind zu verstehen Gesamtheiten von Individuen, 
deren Bluteigentiimlichkeiten sie erst als zu einer der vier Gruppen gehorig 
kennzeichnen, die sich aber ausserdem durch Merkmale, die von erb- 
miassigen Eigentiimlichkeiten auf Grundlage nicht zu der erwahnten, 
allelomorphen Gruppe gehériger Genen abhangig sind, voneinander un- 
terscheiden. Es ist klar, dass eine weitere Teilung auf erbmassige Ver- 
schiedenheiten gegriindet sein muss, da paratypische Variation inkon- 
stant und als Teilungsprinzip untauglich ist. 
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In dieser Verbindung sind nun zunichst die sogenannten Kalte- 
agglutinine, bzw. die denselben entsprechenden Blutkérperchenrecepto- 
ren, zu erértern. Kalteagglutinin ist in so gut wie jedem menschlichen 
Serum enthalten (jedoch nicht, oder jedenfalls iiberaus selten, bei Neu- 
geborenen und Siauglingen). Wie schon aus dem Namen hervorgeht, 
wirken sie vorzugsweise oder ausschliesslich bei niederer Temperatur 
(0°). In der Literatur wird die Agglutination oft im Gegensatz zur »ech- 
ten», von a- und f- Agglutinin verursachten Agglutination, zu Unrecht 
»Pseudoagglutination» * genannt. Die Agglutination wird von einem 
Agglutinin verursacht, das sich an die Blutkérperchen binden und somit 
aus dem Serum entfernen lasst. Nach allem, was vorliegt, zu urteilen, 
muss angenommen werden, dass es mehrere Kalteagglutinine und diesen 
wiederum entsprechende Blutkérperchenreceptoren gibt. Ubrigens ist 
die Bezeichnung »Kalteagglutinine» nicht ganz zutreffend, denn sie 
wirken nicht selten auch bei Zimmertemperatur (20—22° C.), nie, 
oder doch iiberaus selten, dagegen bei 37° C. Es unterliegt keinem 
Zweifel, dass viele der sonst in der Literatur enthaltenen »Abweich- 
ungen» von BERNSTEINs Erbhypothese von Kalteagglutinin, das mit a- 
bzw. £-Agglutinin verwechselt wird, herriihren. 

Es ist als festgestellt zu erachten, dass alles, was »Autoagglutina- 
tion» (Agglutination im Eigenserum des Individuums, stets bei Tem- 
peratur unter 37° C.) und »Panagglutination» benannt wird, insofern 
es sich um frische Blutkérperchen handelt, als Ausschlage der Wirkung 
von Kalteagglutinin anzusprechen ist. Wo die Agglutination hingegen 
nur mit einen oder mehrere Tage aufbewahrtem Blute eintritt, kann 
auch eine Verinderung mit dem von O. THOMSEN (1927, 1929 a) be- 
schriebenen, reproduktionsfahigen »Agens», das von V. FRIEDENREICH 
(1927 a—b, 1928 a—c) als von gewissen Bakterienarten gebildete, fil- 
trierbare Produkte identifiziert wurde, vorliegen. Auch diese »Panagglu- 
tination» nicht frisch entnommener, von den Produkten der genann- 
ten Bakterien beeinflusster Blutkérperchen ist auf ein echtes, in allem 
Menschenserum (obwohl in verschiedener Konzentration) vorhandenes, 
spezifisches Agglutinin zuriickzufiihren. [Ndheres s. O. THOMSEN 
(1929 a) und V. FRIEDENREICH (1927 a—b, 1928 a—c, 1929)]. 





‘ Unter »Pseudoagglutination» sind ausschliesslich solche Agglomerationen der 
roten Blutkérperchen zu verstehen, die nicht von einem echten Agglutinin herriihren: 
so z. B. die der beschleunigten »Senkungsgeschwindigkeit» zugrundeliegende »Geld- 
rollenbildung», die wohl in hohem Grade von den Proteinstoffen, u. zw. besonders 
dem Fibrinogen im Plasma, abhangig sind, und nicht etwa von einem Agglutinin, 
das von den Blutkérperchen gebunden werden kann, verursacht werden. 
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Das letztere (von FRIEDENREICH (1929) als »T-Agglutinin» bezeich- 
nete) Agglutinin und der dazu gehérige Blutkérperchenreceptor eignen 
sich nicht zu weiterer Gruppenteilung, da Receptor sowie Agglutinin, 
ohne Riicksicht auf die Gruppierung, in allem Menschenblut enthal- 
ten sind. 

' Dagegen wird nicht selten beobachtet, dass das Kalteagglutinin die 
Blutkérperchen einer einzelnen Gruppe elektiv beeinflusst. Zum Beisp. 
agglutiniert ein Kalteagglutinin lediglich, oder doch vorzugsweise, Blut- 
kérperchen der A-Gruppe, ein anderes vorzugsweise Blutkérperchen der 
O-Gruppe, u. s. w. Es ist deshalb anzunehmen, dass die die Entwick- 
lung der Blutkérperchen bedingende Erbanlage auch einen wesentlichen 
Einfluss auf den dem Kalteagglutinin entsprechenden Receptor ausiibt, 
und die Einteilung auf Basis des betreffenden Kalteagglutininreceptors 
wiirde somit jedenfalls grésstenteils mit der iiblichen Gruppeneinteilung 
zusammenfallen. 

Es ist doch méglich, dass ein naheres Studium der Kalteagglutinine 
zur Teilung innerhalb der vier LANDSTEINERSchen Gruppen benutzt 
werden kénnte, da die Blutkérperchen einzelner Individuen in einer 
sonst in ihrer Ganzheit kalteagglutinin-agglutinabel befundenen Gruppe 
sich refraktér zeigen. Es fehlt doch an ausreichenden Untersuchungen 
dariiber, ob die genannten Abweichungen von der Regel konstant und 
ob sie paratypisch oder genotypisch bedingt sind. Es ist méglich, dass 
ein eingehendes Studium hier zur Aufstellung eines verwendbaren Un- 
tergruppensystems innerhalb der vier Gruppen fiihren k6énnte. Die 
besten und eingehendsten Untersuchungen itiber Kalteagglutinine ver- 
danken wir K. LANDSTEINER und seinen Mitarbeitern [D. Witt (1926) 
und LEvINE (1926)]. Davon wird im folgenden eingehend die Rede sein. 

Heteroagglutinine. — Gleichwie Kalteagglutinine auf Blutk6érper- 
chen verschiedener Menschen bis zu einem gewissen Grade verschieden 
wirken, so wirkt das im Serum anderer Tierarten enthaltene Agglutinin 
nicht gleichartig auf alle Menschenblutkérperchen. 

Schon im Jahre 1910—11 wiesen v. DUNGERN und HIRSCHFELD 
nach, dass Serum von Hunden und anderen Saugern Menschenblutk6r- 
perchen auf mehr oder weniger individuelle Art und Weise zu scheiden 
vermochte, und mehrere andere Forscher haben das bestatigt. So haben 
LANDSTEINER und WITT im Jahre 1926 Versuche ver6ffentlicht, welche 
zeigen, dass Katzenserum, nach Absorption mit Menschenblut von einer 
der vier Gruppen, Blutkérperchen von Vertretern dieser Gruppe nun 
nicht mehr agglutinierte, wohl aber diejenigen anderer Gruppen. Das 
galt auch fiir Absorption mit der Blutgruppe O, die also doch etwas 
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» Positives» enthalten muss, das sie charakterisiert. Ubrigens wurden 
auch in den besagten Versuchen von LANDSTEINER und WITT einzelne 
Abweichungen ermittelt, wonach es jedenfalls theoretisch méglich sein 
miisste, die Bluteigenschaften des Einzelmenschen durch eine Reihe 
verschiedener, serologischer Eigenschaften zu charakterisieren. In der 
Praxis wird das System doch mutmasslich so verwickelt werden, dass 
es sich schwerlich benutzen lasst. Mehrere Untersucher haben auf ent- 
sprechende Art und Weise dargetan, dass die Individuen einer bestimm- 
ten Blutgruppe je nach dem Verhalten ihrer Blutkérperchen gegeniiber 
verschiedenen Tiersera mehr oder weniger scharf in Untergruppen ge- 
sondert werden kénnen. Es ist aber bislang nicht gelungen, ein festes 
System auszuarbeiten. 

Es ist iibrigens méglich, dass einige der mit Tiersera hervorgerufe- 
nen, mehr oder weniger individuellen Reaktionen von Agglutininen 
herriihren, die mit den menschlichen Kalteagglutininen véllig oder zum 
Teil identisch sind. Auch auf diesem Gebiete sind erneute Untersuch- 
ungen erforderlich. 


BLUTKORPERCHENRECEPTOREN, DIE LEDIGLICH 
DURCH IMMUNSERA NACHWEISBAR SIND. 


Wie bereits erwihnt, miissen Menschenblutk6érperchen im Besitze 
anderer Receptoren fiir Agglutinin sein als A und B, da sie sich, jeden- 
falls bei niederer Temperatur, sowohl von Menschen- als auch von ge- 
wissen Tiersera, denen a- und #-Agglutinin fehlt, agglutinieren lassen. 
Es zeigt sich denn auch, dass, wenn man eine fremde Tierart, wie z. B. 
Kaninchen, mit dem Blute gewisser Menschen immunisiert, sich in dem 
Serum des immunisierten Tieres Agglutinin fiir die zur Immunisierung 
benutzten Blutkérperchen sowie fiir Blutkérperchen eines grésseren oder 
kleineren Teiles des Blutes anderer Menschen bildet. Dieselben miissen 
also gewisse biochemische, antigen wirkende Strukturen, die wir Recep- 
toren nennen, gemeinsam enthalten. Durch die Immunisierung werden 
ebenfalls Antistoffe (u. a. auch Agglutinin) fiir die antigene Kompo- 
nente oder Komponenten, die allem Menschenblute gleichviel welcher 
Gruppe gemeinsam sind, m. a. W. das, was man die artspezifischen 
Komponenten nennen kénnte, gebildet. Werden dieselben nun durch 
Absorption mit Menschenblutkérperchen, denen die besonderen Recep- 
toren fehlen und die lediglich die gemeinsamen Artreceptoren enthalten, 
aus dem Immunserum entfernt, so erhalt man ein gereinigtes Serum, 
welches Blutkérperchen von den im Besitze der besonderen Receptoren 
befindlichen Individuen spezifisch agglutiniert. 
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In den Jahren 1927—1929 haben LANDSTEINER und LEVINE (1927, 
1928 a—b, 1929 a—b) die Existenz dreier solcher spezifischer, M, N 
und P genannter Receptoren nachgewiesen. Die Entwicklung auch 
dieser Receptoren erwies sich als erblich bedingt, denn sie treten nur 
bei Individuen auf, deren Vater oder Mutter ebenfalls im Besitze des 
betreffenden Receptors ist. Die Receptorentwicklung ist iibrigens do- 
minant und die drei Receptoren scheinen unabhiangig voneinander zu 
sein, denn das Individuum kann nicht nur M + N, sondern auch M 
allein oder N allein haben, wohingegen das gleichzeitige Fehlen von M 
und N seitsam genug entweder gar nicht oder doch Ausserst selten 
vorkommt. P wird nach LANDSTEINER und LEVINEs Untersuchungen 
fast nur bei der »Negerrasse» angetroffen und somit natiirlich auch bei 
» Weissen», in deren Ascendenz sich Individuen der Negerrasse befin- 
den. Die zugrundeliegenden Genen gehéren augenscheinlich nicht zu 
der Gruppe der bekannten Blutgruppengenen, sondern es ist anzuneh- 
men, dass sie in anderen Chromosomen enthalten sind. Man kann also 
durch Priifung der Menschenblutkérperchen mit den Immunsera Anti-M 
oder Anti-N (und Anti-P) entscheiden, ob die Blutkérperchen des be- 
treffenden Individuums den homologen Receptor enthalten oder nicht. 
Es versteht sich von selbst, dass aller andere Antistoff, wie z. B. das 
artspezifische Agglutinin sowie a- und f-Agglutinin, vorher aus dem 
Immunserum entfernt worden sein muss. 

Hier ist also von echten Untergruppen die Rede, denn M + N, M 
und N werden in jeder der Gruppen O, A, B und AB mit einer und der- 
selben verhaltnismassigen Haufigkeit angetroffen. 

LANDSTEINER und LEVINE haben das Vorkommen nicht nur von 
M sondern auch von N bei etwa 80 Prozent der nordamerikanischen 
Bevélkerung ermittelt, M und N treten aber, wie gesagt, oft isoliert auf. 

Auch in Berlin hat ScHIFF (1929) ganz ahnliche Zahlenverhalt- 
nisse ermittelt, und O. THOMSEN (1929 b) hat in Kopenhagen bei etwa 
200 erwachsenen Individuen etwa 82 Proz. mit M ermittelt, wahrend 
die Haufigkeit von N, offenbar weil das verfiigbare Serum nicht ganz 
einwandfrei war, nicht so sicher war. Neue Untersuchungen mit star- 
ken Anti-M- und Anti-N-Sera sind am hiesigen Institut z. Z. im Gange. 

Gréssere praktische Bedeutung in der Gerichtsmedizin haben diese 
Bestimmungen bisher nicht erlangt, dazu ist ein erheblich grésseres 
Material erforderlich. Eine Schwierigkeit wird sich méglicherweise in 
bezug auf ihre praktische Verwendbarkeit herausstellen, namlich die, 
dass die Grenze zwischen + und — bei weitem nicht so scharf zu sein 
scheint wie zwischen a- und f-Agglutination.. Vf. hat mehrfach beob- 


Hereditas XIII. 10 
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achtet, dass, wahrend die Blutkérperchen einiger Individuen von Anti- 
M-Serum noch in der Serumkonzentration 1 : 128, bei einzelnen Individuen 
sogar in noch schwacherer Konzentration, agglutiniert werden, die Blut- 
k6rperchen anderer Individuen in unverdiinntem Serum nur schwach 
agglutiniert werden. Der Abstand von kraftig »positiv» bis »negativ» wird 
also von ganz allmihlichen Ubergingen gebildet, und dieser Umstand 
muss die Entscheidung in einem gerichtsmedizinischen Falle, besonders 
bei Vaterschaftsuntersuchungen, notwendig kompromittieren, da es vor- 
derhand — jedenfalls mit der benutzten Technik — nicht ausgeschlos- 
sen ist, dass M- oder N-Receptor, bzw. Anlagen dafiir, vorliegen, und 
zwar auch in Fallen, wo der Nachweis nicht gelungen ist. Der- 
gleichen kommt hinsichtlich des A- und B-Receptors niemals vor. 
Mit kraftigen Anti-A (a)- bzw. Anti-B (8)-Sera findet man zwi- 
schen »positiv» und »negativ» stets einen betrachtlichen Abstand, 
z. B. zeigen alle Individuen der A-Gruppe Agglutination mit Anti-A- 
Serum innerhalb eines Gebietes von 1:32 bis 1: 1024 der Serumkon- 
zentration. Blutkérperchen, die nur in unverdiinntem Serum oder in 
Konzentrationen von mehr als 1 : 32 (hier bleibt das Fétalleben unbe- 
riicksichtigt) agglutiniert werden, gibt es nicht. Bei der B-Gruppe ist 
das Verhalten dementsprechend. Hier kann man also unbedenklich 
zwischen »positiv» und »negativ» unterscheiden. Es mag ja gelingen, 
so starke Immunsera (Anti-M und Anti-N) herzustellen, dass hier ein 
ahnliches Verhalten zur Geltung kommt und man die Entscheidung 
in Paternitaétssachen dann auch unbedenklich treffen kann, die ange- 
fiihrten Verhaltnisse zeigen aber schon unverkennbar, dass die quanti- 
tative Entwicklung des M- und N-Receptors erheblich starker variiert 
als die des A- und B-Receptors. 


EIN MIT DEN DREI BEKANNTEN BLUTGRUPPENGENEN 

(O, A, B) ALLELOMORPHES, A’ GENANNTES GEN UND 

DARAUS FOLGEND ZWEI NEUE, DEN BISHER BEKANNTEN 
GLEICHWERTIGE, BLUTGRUPPEN A’ UND A’B. 


Es ist langst bekannt, dass Blutkérperchen der A-Gruppe sich nicht 
bei allen Individuen innerhalb der Gruppe gleichartig verhalten. Mit 
einem starken, agglutininreichen Anti-A-Serum gepriift, wird hinsicht- 
lich der Agglutinabilitat zwar nur ein geringer Unterschied wahrgenom- 
men, denn Blutkérperchen verschiedener A-Individuen werden bis zur 


Grenze Serumkonzentration fast gleichartig agglutiniert. 


Se 
256 1024 
Die beobachteten Unterschiede sind so winzig, dass sie grésstenteils in- 
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nerhalb des Fehlergebietes der Messungstechnik fallen. Priiff man da- 
gegen Blutkérperchen von A-Individuen gegeniiber einem agglutinin- 
armen Serum (Titer etwa 32 fiir die empfindlichsten), so gewahrt man 
einen betriachtlichen Unterschied. Das Gesagte gilt fiir frisch entnom- 
mene Blutkérperchen, da die Agglutinabilitét der Blutkérperchen na- 
mentlich, wenn sie nicht steril entnommen sind, durch Aufbewahrung 
oft erheblich geschwicht wird. 

Ein deutlicherer Unterschied wird doch bei der Absorptionsprobe 
wahrgenommen. Bereits im Jahre 1911 erwaihnten v. DUNGERN und 
HIRSCHFELD die Absorption eines Anti-A-Serums mit Blutkérperchen 
gewisser A-Individuen hinterlasse Agglutinin, das nicht mehr fahig sei, 
neue Blutkérperchen desselben Ursprungs wie der zur Absorptionsprobe 
benutzten zu agglutinieren, wihrend das »absorbierte Serum» A-Blut- 
kérperchen von gewissen anderen Individuen standig zu agglutinieren 
fahig wire. Sie folgern daraus, dass in Anti-A-Serum zwei Arten Agglu- 
tinin und dementsprechend in A-Blutkérperchen zwei Receptorarten 
enthalten sein miissen, sodass einige Individuen nur den einen Receptor, 
andere dagegen beide Receptoren besitzen. Viele andere Forscher haben 
ganz ihnliche Beobachtungen gemacht, aber nach LATTES und CAva- 
ZUTTIs (1924), MINOs (1924) und anderer Ansicht ist der Unterschied 
rein quantitativer Art. Als Argument benutzten sie die tiberaus wich- 
lige Tatsache, dass wiederholte Absorption mit den am wenigsten ag- 
glutininbindenden A-Blutkérperchen oder die angemessene Erhéhung 
der Blutkérperchenmenge, womit die Absorption ausgefiihrt wird, im- 
stande ist, alles Agglutinin eines Anti-A-Serums zu binden (und nach 
Zentrifugierung daraus zu entfernen). Sie glauben deshalb, dass es nur 
eine einzige, in der Agglutininbindungsfahigkeit quantitativ variierende 
Art A-Blutkérperchen gibt. LANDSTEINER und WitTT (1926) haben die 
ganze Frage im Jahre 1926 einer erneuten Priifung unterzogen und 
behaupten, obwohl sie die Richtigkeit der Resultate LATTES und Cava- 
ZUTTIs und MINOs anerkennen miissen, dennoch, dass es bei Individuen 
der A-Gruppe zwei quantitativ verschiedene Receptoren A und A’ gibt 
und dass diesen Receptoren zwei Arten, @ und a’ genannte, Agglutinine 
in jedem O- bzw. B-Serum entsprechen. Nach LANDSTEINER und WITT 
besitzen einige Individuen AA’-Blutkérperchen,. andere A-Blutkérper- 
chen. Der Umstand, dass man ein O- oder B-Serum, wie gesagt, durch 
Benutzung einer ausreichenden Dosis A-Blutkérperchen oder durch 
wiederholte Absorption von Agglutinin »entleeren» kann, erklaren sie 
mit der Annahme, dass der A-Receptor a* doch bis zu einem gewissen 
Grade binden (damit reagieren kann). 
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LANDSTEINER und WITT stiitzen ihre Auffassung des qualitativen 
Unterschiedes zwischen den sogenannten A- und AA’-Blutkérperchen 
namentlich auf folgende 2 Beobachtungen: 

1) Die Absorption mit »schwachen» (A-) Blutkérperchen setzt den 
Titer des Serums den Blutkérperchen dieser Gruppe gegentiber spezi- 
fisch herab, und sie deuten das dahin, dass die A-Blutkérperchen ledig- 
lich die a-Agglutininfraktion entfernen, sodass a’ iibrigbleibt und die 
AA’-Blutkérperchen nun zu agglutinieren vermag. In Wirklichkeit ist 
das der namliche Gedanke, der, wie erwahnt, im Jahre 1911 von 
Vv. DUNGERN und HIRSCHFELD geaussert wurde. 

2) Auf den ersten Blick scheint LANDSTEINER und WITTs zweiter 
Stiitzpunkt die Richtigkeit ihrer Auffassung zu bestatigen. Sie entfern- 
ten namlich durch Absorption mit einer bestimmten Menge (schwacher) 
A-Blutkérperchen zuerst das sogenannte a-Agglutinin. Den Rest (a’*) 
lassen sie von starken (AA’-) Blutkérperchen absorbieren. Alsdann 
werden die mit den beiden Agglutininfraktionen (a und a‘) geladenen 
Blutkérperchen erwarmt (55° C), wodurch das Agglutinin von den 
Blutkérperchen wieder abgespalten wird, da die Agglutininbindung ein 
bei héherer Temperatur reversibler Prozess ist. Wenn die Blutkérper- 
chen nun bei standiger Erhaltung der hohen Temperatur abzentrifugiert 
werden, miissten die beiden Fliissigkeiten (physiologische Kochsalz- 
lésung), worin die Blutkérperchen aufgeschlemmt waren, das abgespal- 
tene, »reine» Agglutinin @ bzw. a‘ enthalten. Es zeigt sich nun, dass 
die erstere Fliissigkeit (a) schwache sowie starke (A- und AA’-) Blut- 
kérperchen agglutiniert, wahrend die andere Fliissigkeit (a+) hauptsach- 
lich die starken (AA’) Blutkérperchen, die schwachen dagegen nur in 
ganz geringfiigigem Grade agglutiniert. 

V. FRIEDENREICH und E. WorRSAAE (1929 a—b) haben diese Beob- 
achtungen am hiesigen Laboratorium nachgepriift und bestatigt gefun- 
den, sie erginzen sie aber auf eine Weise, die eine ganz andere Deutung 
mutmasslich nicht nur zulasst, sondern sogar héchst wahrscheinlich 
macht. 

Erstens zeigte sich, dass man ganz dieselbe »elektive» Absorptions- 
wirkung wie die von LANDSTEINER und WITT durch Absorption eines 
Anti-A-Serums mit schwachen (A-) Blutkérperchen erzielte dadurch 
herbeizufiihren vermochte, dass man anstatt ihrer ein angemessenes, 


1 
kleineres Volumen (a56 des Serumvolumens) starker, sogenannter AA’- 


Blutkérperchen benutzte. Das lasst sich mit der Annahme, dass einzig 
und allein das a-Agglutinin entfernt sei, wihrend a’ iibriggeblieben sein 
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sole, allerdings schwer in Einklang bringen. Es spricht m. E. eher 
dafiir, dass es nur ein einziges Agglutinin, a, gibt und dass zur Aggluti- 
nation der schwachen (A-) Blutkérperchen eine bestimmte, minimale 
Agglutininkonzentration erforderlich ist, die nach der Absorption, 
gleichviel ob dieselbe mit einer grésseren Menge schwacher (A) oder 
einer kleineren Menge starker (AA‘) Blutkérperchen erfolgt ist, nicht 
mehr vorhanden ist. Auch in dem Versuch mit Absprengung von Ag- 
glutinin durch Erwarmung fand FRIEDENREICH, man kénne die erste 
Absorption von Anti-A-Serum ebenso gut mit einer kleinen Menge star- 
ker (AA’) Blutkérperchen wie mit einer grésseren Menge schwacher 
(A-) Blutkérperchen ausfiihren. Bei der besagten Erwarmung geben 
die Blutkérperchen Stoffe ab, die die Agglutination der »schwachen» 
Blutkérperchen (A) in erheblich héherem Grade hemmt als die der 
»starken» (AA‘). In bezug auf die nahere Schilderung dieser Versuche 
und der bei ihrer Ausfiihrung benutzten Verfahrungsweise sei auf 
Arbeiten von V. FRIEDENREICH und E. WorSAAE (1929 a—b) und von 
O. THOMSEN, V. FRIEDENREICH und E. WoRSAAE (1929) verwiesen. 

Nachdem sich in unseren Versuchen also auch erwiesen hatte, dass 
die Blutkérperchen einiger (der sog. AA’-) Individuen Agglutinin kraf- 
tiger absorbieren als diejenigen anderer (der sog. A-) Individuen, musste 
es bedeutsames Interesse bieten, durch Untersuchung einer grésseren 
Anzahl Individuen festzustellen, ob es sich um zwei scharf abgegrenzte 
Gruppen handelt oder ob Uberginge dazwischen vorhanden sind. Zu 
diesem Zwecke wurden fiir eine Reihe »schwacher» und »starker» A- 
Individuen »Absorptionskurven» aufgezogen. 

Die Verfahrungsweise war folgende: Ein (in dem ganzen Versuch 
natiirlich dasselbe) Anti-A-Serum wird mit verschiedenen Volumina der 
naher zu bestimmenden Blutkérperchen (die sich zuvor als vom Anti- 


A-, aber nicht vom Anti-B-Serum agglutinabel erwiesen haben) absor- 
ee ES ae ee ee 1 


biert. Die benutzten Volumina sind das 2, 1, 5’ 4’ 8’ 16 32’ 64’ 128 256 


fache des Serumvolumens. Nach der Absorption (1 Stunde bei etwa 
20° und mehrmaligem Schiitteln) wird die agglutinierende Fahigkeit 
des Serums gegeniiber einer zur starken Gruppe (LANDSTEINERSs AA‘) 
gehérigen Blutkérperchenprobe ausgemessen. Die ermittelten Titer wer- 
den in einem Koordinatensystem als Ordinaten, die zur Absorption 
benutzten Volumina als Abscissen eingetragen. Aus den Kurven ist 


1 1 = 
ersichtlich, dass Absorption mit 16 32 Volumen alles Agglutinin ent- 


fernt, wenn es sich um starke A-Blutkérperchen handelt, wahrend man 
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noch einen Titer von etwa 16 (gegeniiber »starken» Blutkérperchen) 
erhalt, wenn die zur Absorption benutzten Blutkérperchen zur schwa- 
chen A-Gruppe gehéren. 
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Kurve 1. Die nach der Absorption ermittelten Titer sind als Ordinaten, die zur 
Absorption benutzten Volumina als Abscissen eingetragen. 


.) 


Kurve 1 zeigt eindeutig, dass die Kurve fiir die sémtlichen schwa- 
chen A-Proben (Individuen) eine und dieselbe ist, gleichwie die Kurven 
fiir die sdmtlichen starken A-Proben einander nahezu decken. Es wur- 
den Kurven fiir neun beliebig gewahlte, schwache und fiir zwei starke 
A-Individuen aufgezogen. Die kleinen Abweichungen in jeder Gruppe 
sind nicht grésser als dass sie den unvermeidlichen, kleinen Versuchs- 
fehlern zugeschrieben werden k6énnen. 

Zwischen den beiden Gruppen gibt es keine Ubergdnge. Wir haben 
hisher insgesamt etwa 200 Individuen untersucht und stets einen der 
beiden Kurvenverlaufe gefunden. 

Nach unseren Untersuchungen glauben wir denn auch feststellen 
zu konnen: 

Es gibt zwei Typen A-Blutkérperchen (wenn man unter A solche 
Blutkérperchen versieht, die nur von Anti-A, aber nicht von Anti-b- 
Serum agglutiniert werden), es ist aber kein Anhaltspunkt dafiir vor- 
handen, dass der Unterschied von der Existenz zweier qualitativ ver- 
schiedener A-Receptoren herriihrt, und namentlich sind die ermittelten 
Tatsachen mit der Annahme zweier verschiedener Agglutininarten. 
LANDSTEINER und WITTs a und a’, schwer in Einklang zu bringen. 

LANDSTEINER und WITT haben zwar in einzelnen Fallen geglaubt, 
a’ auch ausserhalb der beiden Blutgruppen (O und B), wo es ihrer 
Ansicht nach stets zugegen ist, nachgewiesen zu haben. 
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Nach unserer Ansicht, die wir in der erwahnten Publikation naher 
begriinden, handelt es sich aber in LANDSTEINER und WITTs Unter- 
suchungen um sogenannte Kalteagglutinine. Das Kriterium dafiir, dass 
das betreffende Agglutinin in der Tat eim a*»-Agglutinin ist, ist ja ledig- 
lich das, dass es die »starken» (sog. AA’-) Blutkérperchen agglutiniert; 
nach den am hiesigen Institut (insbesondere von K. KETTEL) ausge- 
fiihrten Untersuchungen (grésstenteils noch nicht ver6ffentlicht) wer- 
den aber oft Kalteagglutinine angetroffen, die ausschliesslich oder doch 
vorzugsweise die Blutkérperchen einer einzelnen Gruppe (eventuell 
zweier Gruppen) agglutinieren, wenn die Temperatur, wie das in LAND- 
STEINER und WiTTs Untersuchungen der Fall war, auf 18-—20° C erhéht 
wird. 

Es kann demnach keinem Zweifel mehr unterliegen, dass LAND- 
STEINER und WITTs sogenannten AA’-Individuen mit unserer stark bin- 
denden Gruppe und die A-Individuen der besagten Vff. mit unserer 
schwach bindenden Gruppe identisch sind. Dem entspricht auch die 
relative Haufigkeit der beiden Gruppen. Nach unseren bisherigen Un- 
tersuchungen ist die stark bindende Gruppe 4—5-mal so haufig wie die 
schwach bindende. Modglicherweise wird sich aus einem grdsseren 
Material ergeben, dass das Verhialtnis eher =?/, stark bindende A : */; 
schwach bindende A ist. Der nimliche Unterschied zwischen stark und 
schwach wird, wie das zu erwarten ist, in der AB-Gruppe angetroffen, 
wo A ebenfalls stark oder schwach bindend sein kann. 

In einer jiingst erschienenen Arbeit von LANDSTEINER und LEVINE 
(1929 a) haben die Vff. weiteres Material »>irregulairer» Sera eingesam- 
melt, die (ohne Mitwirkung von a- oder #-Agglutinin) gewisse Gruppen 
von Blutkérperchen spezifisch, oder relativ spezifisch, agglutinieren. 
Beispielsweise haben sie mehrere Sera besonders der AB-Gruppe, die 
die Blutkérperchen von sogenannten AA’-Individuen * (bei 18—20° C), 
aber auch solche von Individuen der O-Gruppe, elektiv agglutinieren. 
Formell ist natiirlich nichts dagegen einzuwenden, dass man einen fiir 
ein bestimmtes Kalteagglutinin empfanglichen Receptor in AA’- und 
O-Blutkérperchen als A* und das entsprechende Agglutinin als a’, oder 
ein anderes (Kilte-) Agglutinin, das sogenannte AA’*-Blutkérperchen 
agglutiniert, als a’ bezeichnet. Daraus kann aber leicht Verwirrung 
entstehen, denn das, worauf es ankommt, ist, ob die Receptoren, auf 


‘ LANDSTEINER und LEVINE (1927, 1928 a, 1929 a) bezeichnen die Gruppe A nun 
als AA’, die sie demnach als mit AA’ analog betrachten, u. zw. auf Grund der Beob- 
achtung, dass gewisse (»q°-Agglutinin» enthaltende) Sera AA?-Blutkérperchen (Syn. A) 
elektiv agglutinieren. 
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die a‘ und a’ wirken, den Receptoren A und B gleichwertig an die Seite 
zu Stellen sind, bzw. ob der Entwicklung dieser Receptoren mit A und 
B allelomorphe Genen zugrundeliegen. Das ist unseres Erachtens nicht 
der Fall. Weit eher kénnte man die Beobachtungen unserer Ansicht 
nach so formulieren: Die Blutkérperchen aller Individuen sind zwar 
mit Receptoren fiir gewisse akzessorische Agglutinine (»Kalteaggluti- 
nine») ausgestattet, aber in quantitativ verschiedenem Grade, und ge- 
wisse, entweder zu einer oder mehreren der vier LANDSTEINERSchen 
Gruppen gehoérige Blutk6rperchen sind in besonders hohem Grade mit 
diesen Receptoren ausgestattet oder enthalten solche in besonders reak- 
tionsfahigem Zustande, weshalb sie bei einer gewissen Temperatur 
liber 10—15~ C von den vorhandenen Agglutininen agglutiniert werden, 
wiahrend der Unterschied in der Agglutinabilitaét bei niedrigerer Tem- 
peratur groésstenteils verschwindet. Diese Receptoren sind jedoch von 
den A- und B-Receptoren streng zu unterscheiden, denn sie sind nicht 
von besonderen, A und B gleichwertigen Genen abhingig. 

Dahingegen glauben wir, dass es ein bislang iibersehenes, O, A 
und B gleichwertiges Gen ist, das wir A’ genannt haben und das die 
erbmissige Grundlage fiir die schwicher agglutininbindende (a) A- 
Gruppe darstellt. 

Ob man die verschiedenen akzessorischen Aggiutinine (Kalteag- 
glutinine) als den a- und f-Agglutininen gleichwertig bezeichnen_ will, 
bleibt eher Sache des Gutdiinkens, denn meines Erachtens liegen, wie 
friiher erwihnt, dem Entstehen der Agglutinine besondere Genen nicht 
zugrunde. Wir glauben im Gegenteil, dass eine Einzelwirkung der 
A- und B- (bzw. A’-) Genen die Hemmung der Entwicklung des dem 
betreffenden Receptor entsprechenden Agglutinins ist. 

Das System wird tibrigens aus unseren Erblichkeitsuntersuchungen 
deutlicher hervorgehen. 

Im folgenden werden wir den stark bindenden Receptor nun A, 
den schwach bindenden A’ nennen, obwohl dadurch die Méglichkeit 
einer Verwechslung mit LANDSTEINER und WITTs Bezeichnungen gege- 
ben wird. Vorab sei der Unterschied in den beiden Auffassungen des- 
halb genau angegeben: LANDSTEINER und WITT glauben, dass in allen 
O- und B-Sera zwei qualitativ verschiedene, a und a‘ genannte Aggluti- 
nine und dementsprechend zwei A und A‘ genannte Receptoren in den 
Blutkérperchen enthalten sind. Von a’ wird angenommen, dass es 
ausserdem bei einzelnen anderen (speziell zu den A- und AB-Gruppen 
gehérenden Individuen) angetroffen werden kann, wahrend wir dies 
Agglutinin fiir ein »akzessorisches Agglutinin» (Kalteagglutinin) mit 
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vorzugsweisem Einfluss auf die von uns A-Gruppe genannte (LAND- 
STEINER und WitTTs AA’-) Gruppe halten. LANDSTEINER und WITT 
unterscheiden zwischen A- (Syn. AA*) und AA’-Individuen’. Die Blut- 
kérperchen der letzteren haben ihrer Auffassung nach eine starker bin- 
dende Wirkung auf Grund einer Summationswirkung zweier qualitativ 
verschiedener Receptoren (A und A‘). Unseres Erachtens gibt es eine 
starker a-bindende Gruppe A (LANDSTEINER und WiTTs AA’) und eine 
schwicher bindende Gruppe A’ (LANDSTEINER und Wirts A [Syn. AA’*}), 
ebenso wie es nur ein unteilbares Agglutinin, a, gibt, das sowohl von 
dem A- als auch von dem A’-Receptor mit verschiedener Starke gebun- 
den wird *. Nach unseren Untersuchungen glauben wir, dass die beiden 
Gruppen fiir die Individuen konstant und, wie wir naher zeigen werden, 
erblich bedingt sind. Uberginge zwischen den beiden Gruppen gibt 
es nicht. 


FAMILIENUNTERSUCHUNGEN. 


Die beiden Gruppen sind unzweifelhaft von zahlreichen Unter- 
suchern gesehen und besprochen, jedoch, wie aus den obigen Ausfih- 
rungen hervorgeht, verschieden aufgefasst worden. Merkwiirdig genug 
enthalt die einschlagige Literatur nur sehr wenig iiber die Erblichkeits- 
verhaltnisse bei den beiden Gruppen, was mutmasslich daherriihrt, dass 
sie in der Regel als mehr oder weniger »zufallige» Varianten aufgefasst 
worden sind. Von LANDSTEINER und seinen Mitarbeitern wird ihre 
qualitative Verschiedenheit doch energisch betont. P. MORVILLE (1928, 
1929) hat den Unterschied ebenfalls deutlich erkannt und einzelne Un- 
tersuchungen an Eltern und Kindern ausgefiihrt; danach glaubt er, dass 
ein Kind nur »stark A» sein kann, wenn wenigstens ein Elter es auch 
ist. MORVILLEs Technik gestattet doch keine sichere Trennung; er fin- 
det bei der Nachkommenschaft denn auch alle méglichen Grade von 


’ In LANDSTEINER und LEvINEs jiingsten Arbeiten (1927, 1928 a, 1929 a) wird die 
A-Gruppe, wie gesagt, AA? benannt, da die Blutkérperchen auch dieser Gruppe von 
einem bei einzelnen Menschen ermittelten Agglutinin, a”, verhaltnismassig elektiv 
agglutiniert werden kénnen. Wir halten auch dieses Agglutinin fiir ein akzessorisches 
Agglutinin mit besonderem Einfluss auf die schwach bindende A-Gruppe (unsere A’). 

? Wahrscheinlich ist der Unterschied in der Bindungsfahigkeit nicht so sehr ein 
Unterschied in direkter Bindungsintensitaét als eine gréssere Empfindlichkeit der A’- 
Blutkérperchen gegeniiber antagonistisch wirkenden Stoffen im Serum. Darunter ist 
zu verstehen, dass A und A’ gegeniiber agglutininreichen Sera ungefahr den namlichen 
Titer aufweisen, da solche Sera ja bis 1 : 512—1 : 1024 verdiinnt werden kénnen, wo- 
durch die Konzentration der antagonistisch wirkenden Stoffe betrichtlich herabge- 


setzt wird. 
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»Empfindlichkeit» zwischen der Blutkérperchenempfindlichkeit der 
Eltern. Dazu kommt, dass es MORVILLE nicht ganz klar gewesen ist, 
dass man die agglutininbindende Fahigkeit bei Neugeborenen und Séug- 
lingen nicht ohne weiteres mit der bei véllig erwachsenen Individuen 
angetroffenen vergleichen kann. Bestimmt man die Gruppe mit der 
von uns benutzten Technik als A (stark) oder A’ (schwach), so werden 
alle Neugeborenen (vielleicht mit ganz wenigen Ausnahmen) die fiir A” 
typische Kurve aufweisen, u. zw. trotzdem etwa vier Fiinftel derselben 
sich friiher oder spiter unzweideutig als A entwickeln. Wir haben uns 
deshalb in unserem Erblichkeitsmaterial bisher so weit méglich an 
Familien mit erwachsenen oder doch grésseren Kindern gehalten. 

Da unsere Untersuchungen zu dem Ergebnis der Existenz zweier 
scharf voneinander getrennter Gruppen (A und A’) gefiihrt haben, lag 
es nahe, bestimmte Verschiedenheiten in den Erbanlagen dafiir verant- 
wortlich zu machen. Diese Annahme musste dadurch noch gestarkt 
werden, dass die Eigenschaften sich als konstant erwiesen, wenn man 
die Individuen einmal iibers andere mit monatelangen Zwischenraumen 
untersuchte. Es zeigte sich nun auch, dass der starke A-Typus bei der 
Nachkommenschaft nicht vorkam, wenn nicht wenigstens einer der 
Eltern zur starken A-Gruppe gehérte*. Unser vorlaufiges Material sei 
hier kurz angefiihrt. Wir haben die untersuchte Individuen in Stamm- 
baumform geordnet, wobei Individuen von starkem A-Typus (A) mit 
@, Individuen von schwachem A-Typus (A’) mit ©, und Individuen, 
die weder A noch B sind, mit ©, unter Beifiigung des Typus, bezeich- 
net sind. Die Zahlen geben das Alter des Individuums in Jahren an. 

Obwohl das Material noch nicht so gross ist, dass es endgiiltige 
Schliisse zu ziehen gestattet, so beruht es doch offenbar nicht auf 
Zufall, ob das Individuum sich als von starkem (A-) oder schwachem 
(A’-) Typus bzw. vom AB- und A’B-Typus erweist. Das Resultat ist 
vom Typus der Eltern deutlich abhangig. 

Es kann zunachst festgestellt werden, was natiirlich auch zu er- 
warten war, dass die A-Eigenschaft, mag es sich nun um A oder um 
A’ handeln, tiber O dominiert. 

Wenn man sich auf Grundlage des Materials nun eine Vorstellung 





1 Nach Beendigung dieser Arbeit haben wir einen Fall angetroffen, wo in der 
Ehe A’ X O zwei Kinder A (»stark») waren und eines O. Nahere Untersuchungen 
werden dartun miissen, ob dies méglicherweise mit dem hohen Alter des A’-Elters 
(80 Jahre) in Verbindung steht. Es ware vielleicht denkbar, dass der Phanotypus 
sich unter Umstanden verandern kénnte. Wir haben doch mehrere Individuen im 
Alter von 70—85 Jahren untersucht, die die typische A-Kurve hatten. 
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von den vorhandenen Erblichkeitsverhaltnissen machen will, erscheint 
uns folgende Annahme bis auf weiteres am wahrscheinlichsten: Es gibt 
nicht, wie bisher angenommen wurde, drei allelomorphe Genen als geno- 
typische Grundlage, sondern vier, namlich O, A, A’ und B. A und A’ 
dominieren beide tiber O. Die Entscheidung, ob A iiber A’ dominiert, 
ist wohl eher Sache des Gutdiinkens, da die Eigenschaft starkes A (A) 
im Phanotypus zutagetritt und dadurch A’, das sich méglicherweise 
neben A entwickelt, verdeckt. Demnach ist also nichts im Wege, dass 
Eltern mit dem Phanotypus A (stark) Nachkommenschaft vom Phino- 
typus A’ (schwaches A) bekommen kénnen, nimlich wenn der A-Elter 
genotypisch AA’ ist, u. zw. sowohl in der Ehe mit einem Individuum 
der O-Gruppe als auch mit einem Individuum der A-Gruppe (AA’ oder 
A’O). ‘Ein Beispiel dafiir diirfte in der in mehr als einer Hinsicht 
Interesse bietenden Familie Nr. 8 vorliegen. Hier ist der Vater A (stark), 
die Mutter AB (stark); von den vierzehn Kindern gehéren sechs zur 
AB-Gruppe, namlich vier AB (stark) und eines A’B (schwach) ’*, acht 
zur Gruppe A (alle stark). Es ist denn auch anzunehmen, dass die 
Mutter AB und der Vater AA’ (phanotypisch stark) ist. .Wenn dem 
so ist, miissen alle A-Kinder stark (A) werden, denn sie miissen das A 
der Mutter (ausser A oder A’ des Vaters) erhalten. Das erweist sich 
auch als zutreffend. Die AB-Kinder kénnen sowohl stark als auch 
schwach werden, denn sie miissen stets B von der Mutter und A oder 
A’ vom Vater bekommen. In letzterem Falle wird das Kind A’B 
(schwach). Zwischen den sechs AB-Kindern der Familie ist eines, 
ein zehnjahriger Junge, von schwachem Typus. Ob das schwache A 
bei diesem Kinde wirklich dem A’ vom Vater oder einer Kombination 
seines jugendlichen Alters und der unterdriickenden Wirkung von B 
zuzuschreiben ist, die, wie Vf. bereits friiher nachgewiesen hat, eine 
gewisse deprimierende (dominierende) Wirkung auf A hat, muss da- 
hingestellt bleiben. 

Zugunsten des Genotypus AA’ des Vaters spricht der Umstand, 
' dass sich zwischen den vierzehn Kindern kein einziges von der B- 
Gruppe findet, die, wenn der Vater AO wire, doch bei */, der Kinder 
vertreten sein miisste. Es kann natiirlich auf Zufall beruhen, dass 
keines der Kinder zur B-Gruppe gehért, aber dieser Umstand in Ver- 
bindung damit, dass alle die acht A-Kinder, u. zw. sogar die jiingsten 
von 9 und 4 Jahren, stark sind und dass ein schwaches AB-Kind dar- 


1 Fines der Kinder, eine 23jahrige Tochter, wurde, da sie sich im Auslande 
aufhalt, nicht auf A oder A’ untersucht, bei einer friiheren Untersuchung aber wurde 
sie als zur Gruppe AB gehorig (ungewiss, ob AB oder A’B) ermittelt. 
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Familienuntersuchungen. 


Die Zahlen geben das Alter in Jahren an. 
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unter ist, legt den Gedanken nahe, der Genotypus des Vaters miisse 
AA’ sein. 

Ein ahnlicher Fall liegt in der Familie Nr. 9 vor, wo die beider 
Kinder in der letzten (jiingsten) Generation A’, die Eltern A X O sind. 
Hier ist anzunehmen, dass der Vater AA’ ist im Falle der Phanotypus 
A’ bei den jungen Kindern einem noch nicht voéllig entwickelten A- 
Typus nicht verdeckt, was in Anbetracht unserer anderen Unter- 
suchungen freilich nicht sehr wahrscheinlich ist. 

Die Familie Nr. 7, von der vier Generationen untersucht wurden, 
bietet ebenfalls Interesse. Aus der Untersuchung geht hervor, dass die 
erste Generation (die Urgrosseltern) beide heterozygot, AO bzw. A’O, 
sein miissen, da die Kinder in der nachsten Generation A, O und A’ 
sind. Auch die Eltern in der dritten Generation miissen beide hetero- 
zygot sein, denn auch hier treten Nachkommen von allen drei Gruppen, 
A, A’ und O, auf. Ahnlich verhialt es sich in der Familie Nr. 9. 

Aus der Familie Nr. 10 ist vielleicht auf die iiberzeugendste Weise 
ersichtlich, dass die Verteilung von A und A’ nicht auf Zufall beruhen 
kann. Aus dem Diagramm erhellt, dass A bei keinem einzigen Kinde 
von Eltern A’ X O vorkommt. Erst, wo A von aussen in die Familie 
hineingebracht wird, wird A bei der Nachkommenschaft angetroffen. 

Die Verhaltnisse in der Familie Nr. 8 sind eine weitere Bestatigung 
der Richtigkeit der Auffassung, dass die Blutgruppengenen allelomorph 
sind (BERNSTEIN). Es muss noch betont werden, dass, wahrend das 
Haufigkeitsverhaltnis zwischen A’ (schwach) und A (stark) im grossen 
ganzen gleich 1 : 4—= ist (vielleicht doch eher 1 :3—4), bei der Nachkom- 
menschaft heterozygoter A- und A’-Individuen erheblich gréssere Hau- 
figkeit von A’ (berechnet 1 : 2) gefunden wird; wodurch die Bedeutung 
der Vererbung dargetan wird. 

Fragt man nun, ob es keine Méglichkeit gibt, die ermittelten Erb- 
lichkeitsverhaltnisse auf andere Weise zu erklaren, so kann die Antwort 
wohl nicht ohne weiteres verneinend lauten. Es kénnte z. B. die Rede 
davon sein, dass der Phanotypus starkes A auf Grundlage des mit einem 
nicht allelomorph verstarkenden (dominierenden) Gen kompletierten 
Blutgruppengens A entstaénde oder dass der Phanotypus A’ durch die 
kombinierte Wirkung von A und einem nicht allelomorph schwachen- 
den Gen in Erscheinung trate. Gegen die erstere Méglichkeit spricht 
der Umstand, dass ein eventuell verstarkendes Gen alsdann sehr ver- 
breitet sein miisste, da der A-Typus etwa 60—80 Prozent der II-Gruppe 
ausmacht; wenn aber eine so grosse Verbreitung in der Bevélkerung 
vorhanden wire, so ware zu erwarten, dass in der Ehe A’ (schwach)} 
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XO eine nicht unerhebliche Anzahl der Kinder den starken Phano- 
typus erbte, da das verstarkende Gen von dem O-Elter herriihrte. Der- 
gleichen haben wir jedoch nicht wahrgenommen. Ein schwaches A’- 
Individuum bekommt in der Ehe mit O stets Kinder vom A’- (oder O-i 
Typus. [Eine Ausnahme bildet doch der S. 146 (Fussnote) bespro- 
chene Fall.] 

Unser Material ist zwar noch nicht sehr umfangreich, es ist aber 
gross genug, um die Annahme eines verstaérkenden Gens nicht wahr- 
scheinlich zu machen. Auch die Existenz eines schwiachenden Gens ist 
bei Betrachtung der Familie Nr. 8 nicht anzunehmen. Das A’B-Kind 
dieser Familie kann ein dominierendes, schwichendes Gen weder von 
dem einen noch von dem anderen der beiden starken Eltern erhalten 
haben. Sollte die schwaichende Wirkung nun rezessiv sein (in welchem 
Falle beide Eltern Konduktoren waren), so ware die Schwachung bei 
‘, der Nachkommenschaft zu erwarten, und das steht mit den erho- 
benen Befunden ja nicht in Einklang. 

Eine Moglichkeit muss hier kurz beriihrt werden. Man kénnte 
sich denken, dass der Unterschied zwischen starkem und schwachem 
A nicht den Ausdruck fiir die Wirkung zweier verschiedener Genen 
(A und A’), sondern fiir die homo- oder heterozygote Reprasentation des 
nimlichen Gens (A), bildete. Das ist nun von vorn herein nicht sehr 
wahrscheinlich, denn der stark bindende A-Typus miisste dann wohl 
als homozygot, der schwach bindende als heterozygot (AO) betrachtet 
werden. Es wurde aber bereits angefiihrt, dass die stark bindende 
A-Gruppe 3—4mal so haufig vorkommt wie die schwach_ bindende, 
wahrend alle Berechnungen dartun, dass homozygotes A in Landern 
mit nordeuropaischer Blutgruppenverteilung héchstens bei 15—20 Pro- 
zent Individuen der II (A)-Gruppe angetroffen wird. Das Verhaltnis 
zwischen starkem und schwachem A ist somit gerade das umgekehrte 
des berechneten Verhialtnisses zwischen homo- und heterozygoten A. 
Mit Hilfe von mehr oder weniger kiinstlichen Hypothesen kénnte man 
sich doch vielleicht vorstellen, der schwach bindende Typus ware gerade 
der homozygote (die eigentliche Wirkung des Gens, tiber die Hervor- 
bringung des A-Receptors hinaus, ist ja doch unbekannt), alle solche 
Spekulationen miissen aber aufhéren, wenn es sich zeigt, dass die O- 
Gruppe bei der Nachkommenschaft in A’ X O-Ehen vielfach ange- 
troffen wird. Dass A’ sowohl heterozygot als auch homozygot vorkom- 
men kann, ist denn auch als verbiirgt zu betrachten, und auf Grund- 
lage eines umfangreicheren Materials diirfte die Verbreitung des Gens 
in einer bestimmten Bevélkerung sich spater berechnen lassen. 
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Wir miissen es demnach fiir am wahrscheinlichsten halten, dass 


wir es mit vier allelomorphen Genen zu tun haben. 
Es gibt demnach folgende mégliche Genotypen und Phanotypen: 


Genotypen und Phdnotypen bei Annahme von vier allelomorphen Genen 
(O, A, A’, B). 
Genotypus = Phanotypus 


oO O 


AA 
AA’ A 
AO 


A’A’ 
A’O 
BB 
BO 
AB AB 


A’B A’B 


B 


Wenden wir uns nun wieder der Frage zu, ob die von den Genen 
A und A’ entwickelten Blutkérperchenreceptoren qualitativ oder quan- 
titativ verschieden sind, so halten wir diese Frage augenblicklich fiir 
recht belanglos, da beide Arten Receptoren fahig sind, das a-Agglutinin 
zu binden. Dagegen ist es nicht unwahrscheinlich, dass die beiden 
Genen in der biochemischen Struktur der Blutk6rperchen Verschieden- 
heiten hervorzubringen vermégen, die méglicherweise z. B. durch Im- 
munisierung (von Kaninchen oder anderen Tieren) mit den betreffen- 
den Blutkérperchen in Erscheinung treten kénnten. Das sind alles 
Dinge, die noch naher untersucht werden miissen. Es wurde ja bereits 
gesagt, dass in der Beeinflussbarkeit von Kalteagglutininen bei A- und 
A’-Blutkérperchen ein Unterschied nachgewiesen werden kann. Es ist 
jedoch zu beachten, dass der A’-Receptor dem geschilderten System 
gemass sehr wohl vom A-Receptor verdeckt zugegen sein kann. Man 
kann z. B. nicht sicher sein, dass der A’-Receptor nicht auch in A-Blut- 
k6rperchen enthalten ist. In gewissen Fallen kann man z. B. sagen, 
theoretisch miisse das der Fall sein, namlich bei A-Individuen, die von 
A’B X AO- oder AA-Eltern abstammen. Ein Kind der A-Gruppe muss 
alsdann A von dem einen und A’ von dem anderen Elter iibernom- 
men haben. 

Es ist aber doch méglich, dass der A’-Receptor hier von dem A- 
Receptor v6llig unterdriickt wird und daher nicht zur Entwicklung 
kommt. 
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Die Herbeischaffung eines grésseren Materials wiirde es ermdg- 
lichen, auf mehrfache Art und Weise zu kontrollieren, ob das ange- 
fiihrte System korrekt ist. So miisste z. B. in Ehen A’ (schwach) X AB 
(stark) bei den Kindern das umgekehrte Verhiltnis eintreten, d. h., 
alle Kinder der »II» (A)-Gruppe miissten »stark» (A) und alle Kinder 
der IV (AB)-Gruppe »schwach» (A’B) werden. 

Es ist noch ein wichtiger Punkt iibrig, der Erérterung heischt. 
Die Entwicklung des A- bzw. des A’-Receptors beginnt zwar schon friih 
im Foétalleben, die volle quantitative Entwicklung desselben ist bei der 
Geburt aber noch bei weitem nicht erreicht. Systematische Untersuch- 
ungen des (mit Hilfe eines agglutininreichen Serums direkt gemessenen) 
Empfindlichkeitsgrades zeigen, dass das Maximum erst im Pubertats- 
alter erreicht wird (am hiesigen Laboratorium von A. BJ@RUM und T. 
Kemp (1929 a—b) ausgefiihrte Untersuchungen). Danach bleibt der 
Empfindlichkeitsgrad bis ins héchste Alter unveraindert (O. THOMSEN 
und K. KETTEL 1929). Uber die sich auf die Agglutininbindungsfahig- 
keit beziehenden Verhaltnisse liegen systematische Untersuchungen 
noch nicht vor, es ist aber wohl wahrscheinlich, dass, wenn die volle 
Entwicklung erreicht ist, eine Anderung nicht mehr erfolgt. Bei Neu- 
geborenen ist die Agglutininbindungsfahigkeit indessen bei weitem nicht 
so gross wie bei Erwachsenen, und bestimmt man die Absorptionskurve 
auf die geschilderte Weise, so wird man finden, dass weitaus die Mehr- 
zahl der Neugeborenen sich bei dieser Untersuchung den Erwachsenen 
gegeniiber verhalt wie A’ zu A. Auf die angefiihrte Art und Weise kann 
man mithin nicht ohne weiteres zwischen A und A’ bei Neugeborenen 
unterscheiden. Nach den bisherigen Untersuchungen ist es wahrschein- 
lich, dass bei verschiedenen Individuen in bezug auf das Alter, wo die 
genotypischen A-Individuen ihre volle Entwicklung erlangen, ein nicht 
unerheblicher Unterschied besteht. Wir haben Beispiele dafiir, dass die 
typische A-Kurve schon bei 2—3jahrigen, ja sogar bei noch jiingeren 
Kindern vorhanden ist, und es wird u. a. gepriift werden, ob die homo- 
zygoten Individuen der A-Gruppe die charakteristische Absorptions- 
kurve méglicherweise auf einem friiheren Zeitpunkt des Lebens er- 
langen als die heterozygoten, was ja nicht undenkbar wire. (Vor ganz 
kurzem haben wir doch ein 7 Monate altes A-Kind von Eltern A X O 
angetroffen, bei dem die Agglutininabsorptionskurve, trotzdem das Kind 
heterozygot sein muss, genau dieselbe ist wie bei Erwachsenen. ) 

Die Sonderung zwischen A- und A’-Individuen als Mittel zur Ent- 
scheidung von Vaterschaftssachen erheischt noch umfassende Unter- 
suchungen. Es ist ausdriicklich zu betonen, dass die ermittelten Ver- 


Hereditas XIII. 11 








154 OLUF THOMSEN 





schiedenheiten vorderhand lediglich fiir Individuen Giiltigkeit haben, 
die die volle Entwicklung erreicht haben. Es wire natirlich méglich, 
dass sich bei Neugeborenen, die sich, wenn das Blut auf die geschil- 
derte Weise untersucht wird, wie gesagt, in der Regel als zur Gruppe 
A’ gehGrig erweisen, ein entsprechender relativer Unterschied zwischen 
A und A’ nachweisen liesse, wenn die Methodik in Ubereinstimmung 
mit dem niedrigen Niveau, das im grossen ganzen fiir Blutkérperchen 
Neugeborener in bezug auf die Agglutininbindungsfahigkeit charak- 
teristisch ist, geindert wird. Darauf zielende Versuche mit Individuen 
verschiedenen Alters sind im Gange und werden spiter mitgeteilt 
werden. 

Es ist nicht unmdéglich, dass wir bei der »IV» (AB)-Gruppe auf 
Schwierigkeiten stossen werden. Wie in friiheren Arbeiten von O. 
THOMSEN (1929 c) bereits erwihnt, wird bei gewéhnlicher Empfind- 
lichkeitsbestimmung (Austitrierung mit fallenden Konzentrationen eines 
agglutininreichen Serums) nicht selten eine Herabsetzung der Empfind- 
lichkeit des A-Receptors angetroffen, die mitunter sogar einen solchen 
Grad erreichen kann, dass der A-Receptor nur einen Empfindlichkeits- 
titer von 2—4—8 aufweist, wo A-Blutkérperchen den Titer 256—512 
haben. Das hat Vf. damit zu erkliren versucht, dass B bis zu einem 
gewissen Grade tiber A dominiert, und es ist denn wohl wahrscheinlich, 
dass diese Wirkung schwiacherem A’ gegeniiber besonders deutlich in 
Erscheinung tritt. Mutmasslich wird sich herausstellen, dass die be- 
sonders niedrigen Empfindlichkeitswerte (2—4—8) von A bei AB-Indi- 
viduen bei Individuen der A’B-Gruppe angetroffen werden. Ob B auf 
A (stark) je so deprimierend wirken kann, dass phinotypisch das Bild 
A’ entsteht, muss noch naher gepriift werden. 

Schliesslich ist noch kurz die Frage zu erértern, ob sich bei den 
Individuen der B-Gruppe eine ahnliche Teilung (in einen B- und einen 
B’-Typus) durchfiihren lasst. Die Antwort auf diese Frage muss wohl 
dahin lauten, dass, wenn die Phanotypen A und A’ durch allelomorphe 
Genen entstehen, kein Grund vorliegt, in der B-Gruppe von vorn herein 
eine 4hnliche Teilbarkeit zu erwarten, obzwar diese Méglichkeit natiir- 
lich nicht ausgeschlossen ist. Das diirfte viel wahrscheinlicher sein, 
wenn die beobachteten Verschiedenheiten von verstarkenden oder hem- 
menden (komplementiren) Genen herriihrten. Aus den angeftihrten 
Griinden glauben wir ja freilich, dass das nicht der Fall ist. 

Es sei noch einigen Betrachtungen hinsichtlich der Transfusion zu 
therapeutischen Zwecken Raum gegeben. Wenn die Typen A und A’ 
auf dem Vorhandensein verschiedener Genen beruhen, muss man fra- 
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gen, ob es angangig ist, Individuen von der A’-Gruppe A-Blut und um- 
gekehrt Individuen von der A-Gruppe A’-Blut zu geben. Bei der iiblichen 
Untersuchungstechnik lassen die beiden Gruppen sich ja nicht vonein- 
ander scheiden. 

Darauf ist wohl zu erwidern, dass die Gefahr einer Agglutination 
(die ttberhaupt fraglich sein diirfte jedenfalls in vivo) nicht besteht, 
denn die beiden Gruppen haben eine den Blutkérperchen der anderen 
gegenuber keinen spezifischen Antistoff, beide werden eben von dem 
beiden fehlenden a-Antistoff beeinflusst. Insofern braucht man also 
kein Bedenken zu tragen, und selbst, wenn hin und wieder »Kilteag- 
glutinin» angetroffen wird, wie z. B. in der A’-Gruppe, die Blutkérper- 
chen der A-Gruppe bei Zimmertemperatur agglutiniert, so wird diese 
Wirkung sich bei Kérpertemperatur nicht geltend machen. Dahin- 
gegen ist es nicht unwahrscheinlich, dass der mutmasslich zugrunde- 
liegende, genotypische Unterschied die Blutkérperchen im ganzen ge- 
nommen »fremd» machen kann, z. B. A’ fiir A-Individuen und A fiir 
A’-Individuen. Ob daraus ungiinstige Folgen entstehen kénnen, kann 
man nicht vorher wissen. 

LANDSTEINER und WITT haben durch Immunisierungsversuche an 
Kaninchen mit sogenannten A (unseren A’)- und AA‘ (unseren A)-Blut- 
kérperchen versucht, Verschiedenheiten in den gebildeten Antistoffen 
nachzuweisen, ihre Resultate sind aber nicht ganz klar. In Anbetracht, 
dass den Blutkérperchen der A- und A’-Gruppe wahrscheinlich ver- 
schiedene Genen zugrundeliegen, wiirde es an und fiir sich nicht wun- 
dernehmen kénnen, wenn man verschiedene Immunisierungsresultate 
erzielte. Man kann daraus aber nicht ohne weiteres folgern, die Recep- 
toren A und A’ seien qualitativ verschieden, denn die Blutkérperchen 
kénnen in bezug auf ihre biochemische Struktur ja in manch anderer 
Hinsicht voneinander abweichen, gleichwie das einzelne Gen zweifels- 
ohne mehr als eine Eigenschaft, in casu die Entwicklung des A- bzw. 
des A’-Receptors, beeinflussen kann. 

Es sei noch einer kurzen Bemerkung iiber die Nomenklatur Raum 
gegeben. Es mag Schwierigkeiten bereiten, dass wir die Bezeichnungen 
A und A’ benutzen, weil ahnliche Bezeichnungen friiher in anderem 
Sinne angewandt wurden. LANDSTEINER und WITT (1926) z. B. nennen 
die schwachen A-Blutkérperchen ja A bzw. AA’ und die starken AA’; 
aus unserer Argumentation diirfte jedoch hervorgehen, dass die starkere, 
agglutininbindende Fahigkeit der Blutkérperchen nicht auf einer Sum- 
mationswirkung zweier verschiedener Receptoren beruht, sondern dass 
es unseres Erachtens zweierlei Receptoren gibt, nimlich einen (A), der 
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starker und einen (A’), der schwiacher bindet. Wir halten es doch fiir 
das natiirlichste, den Buchstaben A fiir beide zu benutzen, da sie beide 
das a-Agglutinin binden. 

Schliesslich ist zu bemerken, dass, obwohl viele Autoren von der 
alteren Bezeichnung der Gruppen mit rémischen Zahlen ab und zu der 
vielsagenderen Terminologie mit der Receptorausstattung der Blutk6r- 
perchen als Basis iibergegangen sind, es noch immer nicht zu den Sel- 
tenheiten geh6ért, dass man der JANSKyschen ebenso wie der MOss’schen 
Nomenklatur begegnet. Sollten kiinftige Untersuchungen unsere Auf- 
fassung bestatigen, so ist es natiirlich ungerechtfertigt, die Zahlenbe- 
zeichnungen I—IV zu benutzen, da es unserer Ansicht nach sechs Pha- 
notypen gibt, die sich scharf voneinander trennen lassen. 





Nachschrift. — Mittels einer Anderung der Technik ist es gelungen, 
bei Neugeborenen zwischen einer starker und einer schwicher binden- 
den A-Gruppe zu unterscheiden. Kiinftigen Untersuchungen bleibt die 
Entscheidung vorbehalten, ob dieselben A und A’ entsprechen. 


ANHANG. 


DIE ERBMASSIGE GRUNDLAGE FUR DIE ENTSTEHUNG DER 
ISOAGGLUTININE (a UND f). 


Da nicht allein die Receptorentwicklung, sondern auch die Produk- 
tion von Isoantistoff (Agglutinin, Hamolysin, Pricipitin u. s. w.) bei 
Menschen mit unwandelbarer Regelmassigkeit erfolgt, d. h., dass so gut 
wie ausnahmslos Antistoff fiir den oder die den Blutkérperchen des 
Individuums fehlenden Receptoren gebildet wird, wahrend Antistoff 
fiir den oder die in den Blutkérperchen enthaltenen Receptoren niemals 
vorkommt, lag es nahe, diese Regelmissigkeit als den Ausdruck fiir 
bestimmte Genotypen zu betrachten. Mehrere Vff. haben behauptet, 
die regelmiissige Entstehung der Isoantistoffe a und £ in der O-, A- und 
B-Gruppe und ihr Fehlen in der AB-Gruppe miisse erblich bedingt sein, 
und man hat sich bemiiht, ein System auszuarbeiten, das das Auftreten 
bzw. Fehlen der Isoantistoffe iiberzeugend zu erklaren verméchte. 
FURUHATA (1927), dessen erste Erbhypothese (1925) hinsichtlich des 
Vorkommens der Blutkérperchenreceptoren in Wirklichkeit mit der 
von BERNSTEIN bereits ein Jahr vorher (1924) aufgestellten identisch 
ist, hat seine Auffassung im Jahre 1927 gedindert, u. zw. hauptsiachlich, 
weil er in der Hypothese von drei allelomorphen Genen eine befriedi- 
gende Erklarung fiir das regelmassige Auftreten der Isoantistoffe nicht 
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findet. Er hat deshalb eine neue Hypothese aufgestellt, die darauf hin- 
ausgeht, dass es drei gekoppelte, ab, Ab und aB genannte, Genenpaare 
gibt. Das ist natiirlich nur in dem Sinne zu verstehen, dass A und a, 
gleichwie B und b, allelomorph sind. Es ware nun sehr schwer zu ver- 
stehen, dass a sowohl an B als auch an b, und b sowohl an A als auch 
an a gekoppelt sein sollte, wenn die Koppelung, wie FURUHATA beson- 
ders in seinen jiingsten Publikationen behauptet, eine absolute wire 
(wahrend er die Méglichkeit einer selten vorkommenden Uberkreuzung 
(»crossing-over») friiher zugegeben hat). Nach FuRUHATA sollte a nun 
das Gen fiir die rezessive Eigenschaft: Entwicklung des Agglutinins a 
sein, gleichwie bb das £-Agglutinin hervorbringen sollte. Dadurch 
wiirde sich also erklaren, dass die O-Gruppe (aabb) beide Agglutinine 
besitzt, die A-Gruppe (AAbb oder Aabb) das £-Agglutinin, die B-Gruppe 
(aaBB oder aaBb) das a-Agglutinin, wihrend der AB-Gruppe (AaBb) 
beide Agglutinine fehlen. Die ganze Aufstellung erscheint etwas ge- 
kiinstelt und das System ist schwer mit der Tatsache in Einklang zu 
bringen, dass mehrere Sdugetierarten den A- und B-Receptoren des 
Menschen entsprechende Blutkérpercheneigenschaften haben, ohne dass 
irgendeine Gruppe innerhalb der Art im Besitze eines dementsprechen- 
den Agglutinins ist. Das Fehlen eines Receptors bzw. des Gens dafiir. 
ist somit keineswegs gleichbedeutend mit dem Vorkommen des ent- 
sprechenden Agglutinins. Es ist auch nicht leicht einzusehen, dass dem 
Menschen im Fo6talleben und in der Regel in den ersten 3—4 Monaten 
des extrafétalen Lebens regelmassig Agglutinin fehlt, wahrend die Re- 
ceptorentwicklung qualitativ zugegen ist. Noch schwieriger ist es, dem 
System die Tatsache, dass es fiir die nunmehr nachgewiesene, mensch- 
liche Blutgruppe A’ kein spezielles Agglutinin gibt, anzupassen. Ubri- 
gens diirfte es kein Seitenstiick dazu geben, dass zwei allelomorphe Ge- 
nen, wie A—a bzw. B—b es sind, Wirkung auf ganz verschiedene Or- 
gane wie Blutkérperchen und Blutplasma entfalten sollten. Es gibt 
somit mehrere gewichtige Griinde, die FURUHATAS Hypothese unan- 
nehmbar machen. 

BERNSTEIN (1924, 1925) hat die »Agglutininverteilung» beim Men- 
schen dahin aufgefasst, dass das Serum eines jeden menschlichen Indi- 
viduums, gleichviel welcher Gruppe, in Wirklichkeit nicht nur a-Agglu- 
tinin und f-Agglutinin, sondern auch ein besonderes, 9 genanntes Ag- 
glutinin fiir die Gruppe O (BERNSTEINs RR) enthalt. BERNSTEIN hilt es 
fiir méglich, dass diejenigen Agglutinine, die die Erythrocyten des In- 
dividuums beeinflussen kénnen, auf die eine oder andere Weise ausser 
Funktion gesetzt werden. Auch diese Hypothese muss ziemlich ge- 
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kunstelt erscheinen und es lisst sich kaum behaupten, dass sie sich auf 
objektiv begriindete Tatsachen stiitzt. 

Viel natiirlicher erscheint es mir, wie Vf. bereits mehrfach dargetan 
hat, dass die Agglutininproduktion ein mit der Produktion vieler ande- 
rer, nicht immunisatorisch erzeugter Antistoffe (Haimolysin fiir Schaf- 
blut, Opsonin u. s. w.) analoger, physiologischer Prozess ist. Diese 
Produktion kann bei einigen Tierarten stirker sein als bei anderen oder 
auch ganzlich fehlen. Es ist freilich anzunehmen, dass der vorliegende 
Zustand von gewissen, konstitutionellen Umstinden, eventuell von dem 
Gesamt-Genenkomplex, abhangt, deshalb braucht ja aber nicht die Rede 
davon zu sein, dass die speziellen Blutgruppengenen einen besonderen, 
positiven Einfluss auf die Antistoffbildung ausiiben. Im Gegenteil ist 
nach dieser Auffassung anzunehmen, dass die Blutgruppengenen eine 
spezifische Hemmungswirkung auf die Produktion des homologen Iso- 
antistoffes ausiiben. Das menschliche Blutgruppengen A hat dann 
(ausser méglichen anderen, nicht bekannten) zwei Funktionen, nimlich 
teils die, den Receptor A hervorzubringen und teils die, die Produktion 
des Antistoffes a (Anti-A) zu hemmen. Auf entsprechende Weise bringt 
das Gen B den Receptor hervor und hemmt die Entwicklung von f. 
Der Blutgruppe O miissen demnach beide Receptorarten fehlen und sie 
miuissen a sowie f# besitzen, gleichwie der Blutgruppe AB beide Aggluti- 

nine fehlen miissen. 
Das Gen A’ bringt dementsprechend den Receptor A’, der in bio- 
chemischer Struktur mit A nahe »verwandt» sein muss, hervor, denn 
das Agglutinin a wird, obwohl in verschieden hohem Grade, von beiden 
gebunden. Gleichzeitig tibt das Gen eine derjenigen des Gens A ahn- 
liche Unterdriickung der Produktion von a-Agglutinin aus. 

Mit diesem System ist die Tatsache, dass die Agglutininproduktion 
bei verschiedenen Individuen im hohem Grade variiert, unschwer in 
Einklang zu bringen. Dasselbe gilt fiir den hin und wieder bei einzelnen 
Individuen beobachteten Agglutininmangel. So kann es z. B. vorkom- 
men, dass einem O-Individuum ein Isoantistoff fehlt, dessen Vorhanden- 
sein nach der vorliegenden Blutgruppe zu erwarten gewesen ware. 
Hier ist die Produktion z. B. des #-Agglutinins gar nicht zur Entwick- 
lung gekommen, die speziellen Blutgruppengenen (OO) haben eben gar 
keinen Einfluss darauf. Ahnlich stésst man hin und wieder auf Indi- 
viduen der Formel Ao, bei denen der A-Receptor, der eine Funktion 
des A-Gens ist, gut entwickelt ist, wogegen die normal vorhandene Pro- 
duktion von £ aus unbekannten, das Blutgruppengen nicht berihren- 
den Griinden nicht zur Entwicklung gekommen ist. Damit im Einklang 
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steht auch, dass sehr alte (80—90—100jahrige) Individuen meist einen 
sehr niedrigen Agglutinintiter haben (systematische Untersuchungen 
von O. THOMSEN und K. KETTEL), ja dass ihnen eventuell Agglutinin 
ginzlich fehlt, wahrend die von dem speziellen Gen herrihrenden Blut- 
kérperchenreceptoren auch in quantitativer Hinsicht véllig unverandert 
sind. Dem Organismus alter Leute fallt es also schwerer, Isoantistoff 
zu produzieren, die spezifische Funktion des Blutgruppengens ist aber, 
wie das mit bestimmten Funktionen spezieller, »isolierbarer» Genen 
eben die Regel ist, unverdndert. 

Zusammenfassend muss denn gesagt werden, dass kein Anlass vor- 
liegt, die Erklarung fiir die Agglutininproduktion in Genen zu suchen, 
die zu der speziellen allelomorphen Genengruppe gehéren. Ob es 
gelingen wird, das zwischen den zu anderen Systemen gehérenden Genen 
und den die Agglutininproduktion gemeinsam verursachenden, para- 
typischen Faktoren bestehende Zusammenspiel aufzuklaren muss vor- 
derhand dahingestellt bleiben. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


1. Es wird eine Ubersicht gegeben iiber die vorliegenden Hypo- 
thesen hinsichtlich der Erblichkeitsverhaltnisse der menschlichen Blut- 
gruppen und iiber das Material, auf welches diese Hypothesen sich 
grunden. Konklusion: Die Blutgruppengenen bilden eine allelomorphe 
Gruppe (BERNSTEIN). 

2. Die Frage von Untergruppen wird niaher gepriift und es wird 
prazisiert, was unter der Bezeichnung Untergruppe zu verstehen ist. 

3. Es wird eine auf eigene (O. THOMSEN, V. FRIEDENREICH und 
E. WorSAAE) Familienuntersuchungen gegriindete Vermutung geaussert, 
dass es nicht, wie bisher angenommen, drei allelomorphe Genen gibt 
(O, A, B), sondern vier (O, A, A’, B), woraus folgt, dass zehn Genotypen 
und sechs Phinotypen (O, A, A’, B, AB und A’B) existieren miissen. 

4. Das »neue» Gen A’ ist die Basis fiir die Blutgruppen A’ und A’B. 
Der A’-Receptor unterscheidet sich von dem A-Receptor durch eine 
dem a-Agglutinin gegeniiber schwichere Bindungsfahigkeit. 

5d. Das A’-Gen erzeugt im ganzen eine Blutkérperchenstruktur, 
die sich auf mehreren Punkten von der biochemischen Struktur des 
A-Blutkérperchens unterscheidet. So sind A’-Blutkérperchen nicht von 
den nimlichen »akzessorischen Agglutininen» (Kialteagglutininen) be- 
einflussbar (agglutinabel) wie A-Blutkérperchen. Dagegen weissen A’- 
und O-Blutkérperchen im wesentlichen die nahmliche Beeinflussbarkeit 
durch andere »Kilteagglutinine» auf. Ubereinstimmung und Unter- 
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schiede zwischen der von LANDSTEINER und seinen Mitarbeitern geaéus- 
serten und unserer eigenen Auffassung werden naher dargetan. 

6. Es gibt nur ein einziges, unteilbares a-Agglutinin (in den O- und 
B-Gruppen), das, obwohl mit verschiedener Intensitat, sowohl von A- 
als auch von A’-Blutkérperchen gebunden werden kann. Die von 
LANDSTEINER als a’ und a’ bezeichneten Agglutinine haben unseres 
Erachtens keine Beziehung zum a-Agglutinin, sondern sind zu der 
Gruppe der sogenannten » Kalteagglutinine» gehérende accessorische Ag- 
glutinine. Die Bezeichnungen a‘ und a’® sind nicht gliicklich gewahlt, 
und zwar namentlich weil a* nach den am hiesigen Institut ausgefiihr- 
ten Untersuchungen nicht als mit dem nach Absorption mit »schwachen» 
A-Blutkérperchen (A, Syn. AA’) iibrigbleibenden, von LANDSTEINER und 
seinen Mitarbeitern a* benannten, Agglutininrest als identisch betrachtet 
werden kann. 

7. Das Gen A’ dominiert iiber O, es wird aber von A verdeckt. 
Ein Individuum AA’ verhalt sich hinsichtlich der Fahigkeit, das a- 
Agglutinin zu binden, ebenso wie A. 

8. In bezug auf die Technik bei der Bestimmung von, A und A’ 
wird auf friihere Arbeiten verwiesen (V. FRIEDENREICH und E. WORSAAE 
1929 a—b). 

9. Es gibt, wenn die Diagnose durch Bestimmung der Agglutinin- 
bindungskurve (fiir a) gestellt wird, keinen Ubergang zwischen der A- 
und der A’-Gruppe. 

10. Die Technik zur Scheidung zwischen A- und A’-Blutk6rper- 
chen ist fiir Individuen ausgearbeitet worden, deren Blutkérperchen im 
wesentlichen ihre endgiiltige Entwicklung erreicht haben. Neugeborene 
der friiher als II (A) bezeichneten Gruppe verhalten sich Erwachsenen 
gegeniiber wie A’. Mittels einer Anderung in der Technik ist es doch 
gelungen, auch bei Neugeborenen und Sauglingen einen Ahnlichen, rela- 
tiven Unterschied in der a-agglutininbindenden Fahigkeit nachzuweisen. 
Kiinftige Untersuchungen miissen dariiber entscheiden, ob diese beiden 
Gruppen mit A und A’ identisch sind. 

11. Die Bedeutung fiir die Transfusion wird besprochen. 

12. Erwagungen hinsichtlich der Nomenklatur. 

13. Erérterung der erbmassigen Grundlage fiir die Entwicklung 
der Agglutinine. 
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A HERITABLE BLOTCH LEAF IN OATS 


BY C. FERDINANDSEN AND O. WINGE 
COPENHAGEN 





= present work deals with a spot necrosis, not formerly de- 
scribed, in a Norwegian variety of oats which for a series of years 
has been cultivated at experiment stations in Sweden and Denmark. 
The disease, which we name »Blotch Leaf», at a first glance conveys 
an impression of being caused by an unfavourable condition of the 
soil or by a parasitic attack, but it is, in fact, of a genetic nature, as 
it is capable of being transmitted from one generation to the other 
both through eggs and through pollen. 

Our material originates from the Plant Pathological Experiment 
Station at Lyngby, Denmark, where in the years 1910—1925 a variety 
of oats with a so-called »heritable dry speck disease» was cultivated. 
An examination of the experiment records showed that the variety 
had been received from the Swedish Experiment Station at Sval6éf in 
1910 under the designation of »hvitkornig yfvippa 0540» (i. e. a white- 
grained oat with a spreading meagre panicle with long branches and 
slender grains). 

From the descriptions in the experiment records of Svaléf from 
the years 1898—1903 it appears that the variety described here really 
corresponds to that of ours. From the characteristics of the variety 
the following may be emphasized: Long, slender spikelets; yellow 
husks; kernel grevish-yellow and light in weight; the palea provided 
with a long geniculate, twined awn; lower flower long-haired at the 
base; branches of the panicle rather long and lax. 

According to statement of Dr. A. AKERMAN of Sval6f this variety 
of oats is a pedigree of an oat from Nordfjord in Norway (1200 feet 
above the sea). In the experiment records of Svaléf for 1904 Pro- 
fessor NILSSON-EHLE has stated that the variety most likely belongs 
to the »Snaasenhavre» group. 

Curiously enough the Swedish experiment records do not tell us 
that the variety is always blotched in the first part of its period of 
growth (cf. below); but this is presumably to be explained from the 
fact that the observations on the variety were not kept till the plants 
had eared. 





A HERITABLE BLOTCH LEAF IN OATS 





That the blotching has been observed already at Svaléf appears, 
however, from T. HEDLUND’s article (1913), presumably the only 
literary treatment in existence concerned with our blotch leaf. 
HEDLUND’s statement at large, translated from Swedish, runs thus: 
»In the botanical experiment garden here (Alnarp, Sweden) a white- 
grained variety of oats with long, slender kernels is cultivated, which 
is known by the fact that the leaves of the young plants get rather 
large red-edged spots of dead tissue. This leaf spot disease, which 
somewhat reminds of the dry speck disease of oats, makes its appea- 
rance under any circumstances, even if the variety is cultivated in 
the greenhouse in sterilized soil. I have also from Svaléf been in- 
formed that the spots belong to the variety». 


SYMPTOMS OF THE DISEASE. 


The disease, which practically attacks all the individuals of the 
variety concerned, appears at an early stage and is chiefly observed 
on the lower leaves, more especially on the lowest 3 or 4 leaves. The 
higher placed leaves are generally free from the attack, which does 
not prevent the plants from earing and fructifying. The first symp- 


toms of the disease turn up as greenish brown, diffuse spots, which 
gradually through the necrotisation of the tissue are coloured from 
pale-brown to nutbrown with a reddish brown tinge, or in some cases 
greyish pale. The faded parts are surrounded by a more or less 
distinct, more intensely coloured zone, which especially on the lower 
side of the leaves can be from reddish brown like mahogany to purple- 
brown. Sometimes there are on each leaf only some few elongated 
spots, from */, to 2 cm. long, sometimes numerous ones, which then 
often are arranged in stripes and merged together, because of which 
larger or smaller parts of the blade fades. The lower, first attacked 
leaves are most severely damaged and frequently show faded border 
or cross zones. The general character appears from Plates II and III. 

By the brownish colour, which the spots assume in typical ‘cases, 
. and by their arrangement not strictly stripe-wise, the disease is gene- 
rally easily known from the dry speck disease of oats (German: Diirr- 
fleckenkrankheit; Dutch: Veenkoloniale Haferziekte), which according 
to recent investigations is due to the influence of a poisonous humic 
substance (See Text-Figs. 1 and 2). 

Where only small, separated, reddish brown spots with an inten- 
sely coloured border appear, the symptoms may remind of late phases 
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Fig. 1. Leaves of the blotched oat- Fig. 2. Leaves of an oat-variety (»Se- 


variety. gerhavre») showing dry speck disease. 


in the attack of Septoria avenae; the intense, crimson colour, which 
always accompanies this disease, has, however, here, as above men- 
tioned, been supplanted by brownish shades. 


EXPERIMENTAL INVESTIGATIONS ON THE GENETIC 
NATURE OF THE BLOTCH LEAF. 


The mere circumstance that the disease always accompanies the 
given variety of oats, and that it has not been traceable in numerous 
others which we have had an opportunity to observe, must, of course, 
convey an anticipative supposition that the disease is of a genetic 
nature; this is further confirmed by the fact that it has proved im- 
possible for us to point out pathogens in connection with blotch leaf, 
as also by the fact that the disease evidently appears independently 
of the condition of the soil. 

But the possibility had still to be considered that it might be a 
case of a so-called »virus disease». This supposition is, however, 
opposed by the following facts: (1) Virus diseases in plants are always 
characterised by a great infection power, but, as above mentioned, 
this disease never spreads to other varieties of oats even if these are 
cultivated side by side with our variety year after year. — (2) Virus 
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diseases always produce a spotting with yellow spots or bleaching of 
the attacked parts of the plant, without their being necrotized. — 
(3) Although it can hardly be regarded as finally ascertained whether 
virus diseases can be transmitted by seed, yet the existing statements 
are to the effect that this is only exceptionally the case, — and here we 
have just a typical transmission both through eggs and through pollen. 
— (4) An experiment from 1925 of transmitting blotch leaf from sick 
plants to a sound »Segerhavre» by means of plant-lice, which were 
gathered on sick leaves and confined on »Segerhavre» in thin parch- 
ment bags turned out a failure in spite of the fact that the lice throve 
and multiplied very well during the confinement. 

All told it thus seemed that only one possibility was left, namely 
that our blotch leaf must be of a genetic nature, and our endeavours 
so must be to prove this through experiments of ‘crossing. The ex- 
periments were undertaken at the Genetic Experiment Station of the 
Royal Veterinary and Agricultural College at Lyngby near Copenhagen. 

The P-Gene. ation. — In 1922 we sowed in the greenhouse partly 
the blotched variety, partly a sound oat, namely »Segerhavre», which 
is a variety produced by the Swedish Experiment Station at Svalof, 
and in 1923 the grains of the material thus controlled were sowed in 
the open. As might be expected the two varieties were completely 
constant, all individuals of the sound variety being non-blotched, while 
all individuals of the sick variety were blotched (See Plate II, Fig. 1 
and Text-Fig. 3, leaves Nos. 1—4), and thus the relation remained 
through the whole period of the experiments, in which the two P-types 
were constantly cultivated in lots situated immediately beside the 
crossing-material. 

Of the characteristics of the two varieties the following may he 
emphasized: Sound variety (»Segerhavre»): Stub spikelets, no hairs 
at the base of the flowers, a very short awn at the lower flower. Sick 
variety: Rather slender spikelets, long hairs at the base of the lower 
flower, the palea of which is provided with a long, geniculate, 
twined awn. 

In July 1923 an individual of each variety was planted in pot in 
the greenhouse and some reciprocal crossings of the two individuals 
were undertaken, 6 flowers of the non-blotched plant after emascula- 
tion being pollinated with pollen from the blotched one, and 7 flowers 
of the blotched plant in the same way being pollinated with pollen 
from the non-blotched one. From the crossing: non-blotched 9 
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X blotched c only 1 kernel was produced, while the crossing: blot- 
ched  X non-blotched G produced a total of 5 kernels. 

The F,-Generation. — The 6 kernels (total of the kernels produced 
in the crossing) in 1924 produced 6 F, plants, which were cultivated 
in pots in the greenhouse. The morphological examination of these 
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Fig. 3. Leaves nos. 1—4 from the blotched oat-variety; leaf no. 5 from an F2-plant, 

the disease of which is transferred to Fi through the egg (Pedigree no. 2453); leaf 

no. 6 from an F2-plant, the disease of which is transferred to Fi through the pollen 
(Pedigree no. 2447). 


plants clearly showed their hybrid character. There were no long 
hairs at the base of the lower flowers, but at the most 2 or 3 short 
hairs on some few of these, while the awn was well-developed although 
hardly so long and so greatly twisted as in the blotched variety. 
Morphological differences between the reciprocally produced hybrids 
could not be pointed out. 
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As for the character of the blotch it can be stated that the only 
produced F, individual of the crossing non-blotched 9 X blotched cj 
was not visibly blotched while 2 individuals of the reciprocally pro- 
duced F, plants proved somewhat blotched. (See Plate III, Fig. 3). 
It should be noted that the circumstance that the F, plants were cul- 
tivated in the greenhouse may probably have had some influence on 
the rather scarce appearance of the disease. 

All the 6 F, individuals throve very well and after being isolated 
were left to self-pollination; when ripe the kernels were gathered sepa- 
ratedly from each plant. . 

The F.-Generation. — The 6 F, progenies were sowed in 1925 and 
proved all of them to include both non-blotched and blotched plants, 
although in somewhat varying numerical relations. 

The only F, progeny after the crossing non-blotched Q X blotched 
OC showed the following numerical relations: 








| Offspring | 





: 
| Pedigree No. |Phenotype of — non-blotched | blotched : total | 


2447 plant: non-blotched 341 | 67 408 


A blotched plant of this pedigree is pictured in Plate II, Fig. 2. 
The 5 F.-progenies after the crossing blotched 9 X non-blotched < 
showed the numerical relations shown below: 





























| Offspring | 
[" ion | 
Pedigree No. Phenctype of mother non-blotched blotched total | 
plant 
| 2449 non-blotched 244 83 327 
2451 blotched 296 116 | 412 
2453 non-blotched 354 130 484 
| 2457 blotched 245 105 350 
| 2459 non-blotched 246 117 363 
| Total | 1385 551 1936 | 


A blotched plant of pedigree No. 2453 is pictured in Plate III, 
Fig. 4. 

With regard to the numbers above it is to be emphasized that 
only such plants as with full security were blotched are given in the 
category of blotched. Among these there were again a good deal of 
variation in the grades of the symptoms. Enumerations were under- 

Hereditas XIII. 12 
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taken several times in the period of growth, as we very soon learned 
that the disease manifests itself with an unequal rapidity in eaci: 
separate individual; for the successive countings showed an increasing 
number of blotched plants — although only up to a certain moment, 
as the disease rarely appears higher than on the fourth leaf. To give 
a concrete instance: 

Pedigree No. 2451 sowed */, 1925. Allt plants had eared *°/,. 

Enumeration */,: 368 non-blotched, 13?, 31 blotched 

» 18/.: 296 » 0?, 116 » 

The plants recognized as blotched were in the enumeration mar- 
ked with a red thread. Although attacks from Septoria and plant-lice, 
or other influences, which discolour the leaves of oats, of course, to 
some degree might render a sure diagnostication of faint blotch symp- 
toms difficult, we dare all the same maintain that the enumeration in 
the main offers a true picture of the relations, as the doubtful cases 
were very few. 

From the enumerations in the F, material the following conclu- 
sions may be drawn: Both eggs and pollen are able to transmit the 
disease to the progeny, although this obviously takes place to an un- 
equal degree, and so that the disease is more easily transmitted through 
eggs than through pollen. Where the disease is transmitted to F, 
through pollen (Pedigree No. 2447) the result in F, is 341 non-blotched 
and 67 blotched plants, while at the transmission of the disease to F, 
through the egg, the result in F, is 1385 non-blotched and 551 blotched 
plants. If these results are added together, we get 1726 non-blotched 
and 618 blotched plants, which might lead one to think of a 3:1 
segregation. That this is out of the question is proved, partly by the 
greatly varying relations of each separate pedigree, partly by an ana- 
lysis pf the F; and the F, generations. 

he F;-Genvration. — As the starting-point for the production of 
the ,F; generation we chose partly 6 F, individuals of the Pedigree 
No." 2447 (disease transmitted to F, through pollen) and partly 6 F, 
individuals of the Pedigree No. 2451 (disease transmitted to F, 
through eggs). 

The following tables give a survey of the result of the F; enume- 
rations (see page 171). 

A glance at the numbers of the enumerations shows that this is 
not a case of Mendelian segregations; sometimes a large surplus of 
blotched individuals is segregated, sometimes one of non-blotched 
individuals, and apparently there is no pronounced correlation between 
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d F, enumeration (disease transmitted to F, through pollen). 
o Date of sowing: **/, 1926. Date of enumeration: **/,. 





Off sipir i nig 








e —— 


Phenotype of mother | non- 




















‘Pedigree No.} Mother plant pines | eines | blotched | total 

3180 2447—1 much blotched 34 71 105 

3181 2447—2 very much blotched 8 34 | 42 

3182 2447—3 » 63 112 175 

3183 2447—4 much blotched 152 19 | 171 

3184 2447—5 » 1 7° | 76 

3185 2447—6 somewhat blotched | 27 16 | 43 
? Total | 285 | 327 | 612 


F, enumeration (disease transmitted to F, through eggs). 


21/ 


Date of sowing: **/, 1926. Dates of enumeration: **/, and **/, 





Offs prio g 


Phenotype of mother non- 











| 

l 7 | l l 
| Pedigree No.| Mother plant | blotched | total 

plant | blotched | | 

| | | l | 
3186 | 2451-1 much blotched | 14 | 154 | 168 
3187. | 2451-2 jrathermuchblotched) 8 | 103 | 111 
3188 2451-3 | somewhat blotched| 2 | 28 | 30 
3189 2451—4 much blotched | 5 | 190 | 195 
3190 | 2451—5 somewhat blotched! 17 | 23 | 40 
3191 | 2451—6 » | 5 | 60 | 65 
Total 51 | 558 | 609 





mother plants. 


the egg. 








the grade of blotching of the mother plant and the character of the 
progenies, although the two most blotched F; families (Pedigrees 
No. 3184 and No. 3189) are both descended from much _ blotched 


It is remarkable, too, that, when a comparison of the summed up 
numbers is made, the highest degree of blotching as in F, appears in 
the material to which the disease is originally transmitted through 


The F,-Generation. — In order to try whether it is possible 
through a continued selection in the most blotched families to produce 
lines of mere blotched plants, individuals of the above pedigrees No. 
3184 and No. 3189 were selected with the result that the whole pro- 
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geny became blotched, namely of the Pedigree No. 3184 a total of 16: 
plants and of the Pedigree No. 3189 222 plants. 


DISCUSSION. 


The experimental results numerically expressed in the above 
tables allow of drawing the definite conclusion that this is not a case 
of a Mendelian segregation, and so there is no disease-producing gene 
attached to the chromosomes. The element that transmits the disease 
from one generation to the other is consequently to be sought in the 
cytoplasm, i. e. in the plasm itself or in its plastids. 

This again offers the following possibilities: 

(1) The element of the disease might be a virus. This hypothesis 
is, however, opposed by several facts more closely discussed at page 166. 

(2) The element might be attached to the plasm itself and with 
this might be transmitted to the progeny. Such a manner of inheri- 
tance through the plasm is formerly known from Capsicum annuum 
var. albomaculata (IKENO 1917) and from Humulus Japonicus var. 
albomaculata (WINGE 1919). In these cases it is a question of a plas- 
matic inheritance of white-mottling, and in such a way that the charac- 
ter in the former is transmitted both through eggs and through pollen, 
while in the latter only the eggs are able to transmit the mottling, 
as the male nucleus presumably does not carry plasm. As our blot- 
ching, as demonstrated above, is transmitted both through eggs and 
through pollen, a comparison with the conditions in Capsicum annuum 
would naturally suggest itself. There is, however, an essential diffe- 
rence between the way of inheritance of white-mottling in this plant 
and that of our blotching in oats, namely in the fact that all the 
progenies of a mottled Capsicum plant, — and it is a matter of in- 
difference whether the plant is used as a father or as a mother —, 
become mottled and transmit the mottling to all the progenies 
in following generations, while in our case segregations (although not 
in Mendelian numerical relations) of both blotched and non-blotched 
progenies take place. This makes it unacceptable that the hereditary 
element of the blotching should be associated with the fluid plasm. 

(3) So it seems that only one possibility is left, namely that the 
blotching-element is attached to the plastids of the plant. 

If, then, a comparison with known cases of plastid inheritance 
both through eggs and through pollen is sought, only a single typical 
case presents itself, namely the inheritance of white-mottling in Pelar- 
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gonium zonale (BAauR 1908, 1911; for more recent literature see 
CHITTENDEN 1927}. If here flowers of a green plant (or on green parts 
of a mottled plant) are pollinated with pollen from white shoots, — 
or reciprocally —, we always get mottled F, plants (these may, how- 
ever, through a special distribution of the plastids be apparently quite 
white or quite green, which is in principle a subordinate question), 
and at the self-pollination of these, both green and mottled and white 
plants in non-Mendelian relations are segregated. 

There is, of course, a difference in that our F, plants do not show 
any mosaic-like distribution of blotching-character. 

We are, however, unable to give any safe explanation of the whole 
phenomenon; but it is perhaps permissible to conjecture that the 
plastids that carry the disposition to blotching, somehow or other 
badly influence the physiology of the whole plant, mainly in the youth 
of the plant, and that this disastrous influence just produces a local 
necrotisation of the tissue. 

Our interpretation, that the blotching-character is transmitted by 
plastids, is further corroborated by the fact that the disease evidently 
is more easily inherited through eggs than through pollen, according 
to the fact that the male nucleus carries a far less quantity of cyto- 
plasm (incl. quantity of plastids) than the female one. 


To our knowledge there exists in the literature only a single case 
to be compared with our blotch leaf in oats, but this is evidently also 
perfectly in accordance with that of ours. 

In 1923 R. A. EMERSON published a work entitled »The Inheri- 
tance of Blotch Leaf in Maize». The disease treated here presents the 
very same symptoms as our blotching in oats, and the conditions of 
inheritance are in principle the same, although EMERSON tries to bring 
them under the Mendelian scheme, 

The last passages of EMERSON’s summary run as follows: 


»Blotch leaf is inherited as a recessive, or nearly recessive, cha- 
racter. If the blotched plants of the lowest grade, such as often 
occur in F,, are grouped with the normals, F, progenies consist of 
normal and blotched plants in approximately a 3:1 ratio and back- 
cross progenies in approximately a 1:1 ratio. These facts lead to the 
interpretation that blotch is due to the effect of a single pair of factors, 
Bl bl. The F; behavior is in accord with this hypothesis. 
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Great variations in the grade of blotch have been observed. Selec- 
tion experiments with plants of diverse grades of blotch of F, and 
later generations show that these variations are inherited, at least in 
part. These results are interpreted as due to the action of modifying 
factors which are assumed to influence the intensity of blotch but 
which are without effect in the presence of the normal allelomorph 
of the blotch gene.» 


We are unable to recognize the correctness of the conclusions 
which the author draws from his experimental results. 

At the crossing of a blotched and a non-blotched variety of maize 
were in F, produced 711 non-blotched and 75 slightly blotched plants, 
and in F, was counted in 32 progenies of F, plants a total of 1043 
non-blotched and 678 blotched plants. EMERSON draws from the out- 
ward appearance of F, the conclusion that non-blotched does not 
completely dominate over blotched, and tries to explain the F, segrega- 
tion, 1043 : 678 as a 3:1 segregation, which, however, is disguised by 
the fact that a number of heterozygously blotched plants are not quite 
free from spots on the leaves, for which reason a too small number 
are counted among the dominating non-blotched group. He divides 
the grade of blotching into 7 groups and then gets the following distri- 
bution of the F, plants: 





Blotch grade | O 1 | 2 | = ae 4 3 | 6 | 7 Total | 





i we ay 
Number of F, plants...; 1043 182 196 126 92 30 |) 36 16 = 1721 | 


EMERSON states that if plants belonging to the least blotched group 
(Grade 1) are enumerated as non-blotched (Grade 0) the blotched 
are to the non-blotched nearly as 3:1, as he finds the numbers 
1225:496. In a similar way the numbers for backcross enumerations 
are corrected; at the backcrossing of F, to sound race 1050 non- 
blotched : 1381 blotched were produced, but in transferring the least 
blotched plants pertaining to grade 1, to the group of non-blotched 
he finds 1273 non-blotched and 1158 blotched plants, which is taken 
as an exponent of a 1:1 segregation. 

As will be seen, the correction undertaken is very considerable, 
and it is of a decisive consequence whether it is permissible or not. 
As, however, a number of blotched plants are produced in F;, not only 
of grade 1, but also of grade 2, it will be left to a subjective judgment 
how many of the slightly blotched plants of the F, generation should 
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be permitted to be transferred to the dominating, non-blotched group, 
and in this connection it is worth noting that considerably more than 
half of the blotched plants of the F, generation belongs to the slightly 
blotched, doubtful grades 1 and 2. While in F, only about 9,5 per cent 
were blotched, are now after the correction of the F, generation about 
15 per cent of the plants, which were put down as non-blotched, really 
blotched, and in spite of this there is a deficit in the dominating group. 
as 1225 : 496 is not as 3:1, but as 2,47: 1. 

EMERSON’s F;, generation proves for the rest decisively that only 
part of the plants that show blotch grade 1 are heterozygously blot- 
ched; for 4 of a total of 10 proved homozygously blotched. Thus it 
cannot be permissible to transfer all plants of blotch grade 1 to the 
non-blotched. 

Unfortunately it does not appear from EMERSON’s work whether . 
blotching is transmitted with equal easiness through both kinds of 
sex cells, as it is only stated that in some cases the disease is trans- 
mitted through pollen, in others through eggs. 

If EMERSON’s enumerations are treated without introduction of 
any correction, the correspondence with the inheritance of blotch leaf 
in oats is remarkable. Also EMERSON finds rather heterogeneous 
segregations in the F; and the Fy, generations, and by selection of 
greatly .blotched plants constantly blotched families are gradually 
produced. 


SUMMARY. 


A characteristic spot necrosis, which occurs with a frequency of 
100 per cent in a variety of oats originating from Nordfjord in Norway, 
has through crossing experiments with a sound oat (»Segerhavre> ) 
proved to be of a genetic nature. The disease, which is not due to 
any parasite nor in its nature is in accordance with virus diseases, 
is by us named »Blotch Leaf». 

Blotch leaf is most easily transmitted through eggs, but also 
through pollen, to the progeny and further to the following genera- 
tions. By selection in greatly blotched F, progenies and continued 
selection in F; it is possible to produce new, constantly blotched lines. 

The segregations in F, and following generations are greatly 
varying and discordant to Mendelian numerical relations, for which 
reason the heredilary element in question cannot be associated with 
the chromosomes. 

The hereditary element, which produces blotch leaf, is with the 
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greatest probability to be regarded as associated with the plastids o/ 
the variety. 


Blotch leaf in oats is in its symptoms and in its way of inheritance 


almost completely in accordance with the blotch leaf in maize (in- 
vestigated in 1923 by EMERSON), for which reason we must assume 
that EMERSON’s interpretation: that blotch leaf in maize in principle 
shows simple Mendelian segregations, although disguised by incom- 
plete relations of dominance, cannot be maintained. 


EXPLANATION OF PLATES II AND III. 
PLATE II. 


Fig. 1. Leaf of the constantly blotched variety of oats originating from Nordfjord 


in Norway. 


Fig. 2. Specimen of Fe progeny from the F: hybrid: non-blotched variety (Q) 


X blotched variety (Gj). Pedigree No. 2447. 


PLATE III. 


Fig. 3. Leaf of F: plant of the crossing blotched variety (Q) X non-blotched 


variety (CO). 


Fig. 4. Specimen of F2 progeny from the F: hybrid: blotched variety (Q) X non- 


«I 


blotched variety (CO). Pedigree No. 2453. 
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STUDIEN UBER FESTUCA OVINA L. II 
CHROMOSOMENZAHL UND VIVIPARIE 


VON GOTE TURESSON 
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D* Viviparieerscheinung bei den Gramineen hat mehr als gewohn- 
lich das Interesse der Biologen auf sich gelenkt und es wurden 
verschiedene Versuche zur Erklarung derselben gemacht. Wie ich 
friiher hervorgehoben habe (TURESSON 1926) ist es hierbei notwendig 
zwischen modifikativ und erblich bedingter Viviparie zu unterscheiden. 
Beziiglich der modifikativen Viviparie ist zu bemerken, dass verschie- 
dene Faktoren, wie Schwankungen in der Lichtintensitét (TINCKER 
1925) und Feuchtigkeit (THOENES 1929) dieselbe auszulésen vermégen. 
Hlinsichtlich der erblichen Viviparie ist es von Bedeutung zu beachten, 
dass der Formenreichtum im viviparen Formenkomplex bei gewissen 
Arten (so z. B. bei Festuca ovina) sehr gross ist, und dass ein derartiger 
Formenreichtum sich wahrscheinlich bei allen viviparen Arten nach- 
weisen lassen wird, (iiber den Formenreichtum von viviparer Poa 
alpina L. siehe TURESSON 1927). 


Die Frage nach der Natur der erblichen Viviparie, von der hier unten aus- 
schliesslich die Rede sein wird, hat erneutes Interesse erhalten seit ERNST (1918) die 
Vermutung gedussert hat, dass die Ursache ihrer Entstehung Bastardierung sei. Die 
Riickbildung der Bliiten in den bulbillenfiihrenden Ahrchen, die Funktionsunfahigkeit 
der Antheren und Samenanlagen und die Unregelmassigkeiten bei der Pollen- und 
Embryosackentwicklung der viviparen Formen deutet, meint ERNST, auf den hybri- 
den Ursprung dieser Formen. Zytologische Untersuchungen, vor allem Bestimmungen 
der Chromosomenzahl viviparer Typen sollten gewisse Anhaltspunkte geben kénnen. 
Eine zytologische Untersuchung der Chromosomenverhiltnisse erblich viviparer For- 
men von Poa alpina und Deschampsia flexuosa (L.) Trin. ist neulich von STAHLIN 
(1929) ausgefiihrt worden. Unterschiede in der Chromosomenzahl zwischen den 
sexuellen und viviparen Formen dieser beiden Arten konnten indessen nicht nach- 
gewiesen werden. Seit mehreren Jahren habe ich selbst umfassende Kulturen mit 
verschiedenen viviparen Grasformen im Gang. Bei einer friiheren Gelegenheit (TURES- 
SON 1926) habe ich den viviparen Formenkomplex von Festuca ovina vom syste- 
matisch-morphologischen und rassenékologischen Gesichtspunkt aus ausfiihrlich be- 
handelt. Bei einer zytologischen Untersuchung von willkirlich ausgewahlten und ver- 
mehrten viviparen Typen dieser Art wurden sehr bemerkenswerte Chromosomen- 
zahlen konstatiert, iiber die hier unten naher berichtet werden soll. 

Sowohl die sexuellen Typen, von denen der Vollstandigkeit und des Vergleiches 
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halber drei verschiedene Formen untersucht worden sind, wie die viviparen Typen 
gehoren systematisch zu Festuca ovina subsp. eu-ovina var. vulgaris HACK. Von den 
ersteren wurden fertile Ahrchen im geeigneten Stadium in ZENKERS Lésung fixiert 
und die Schnitte mit HEIDENHAINS Eisen-Hamatoxylin gefarbt. Die somatischen 
Chromosomen wurden in NAWASCHIN-fixierten Wurzelspitzen studiert. Diese stamm- 
ten teils von in Kultur befindlichen, gut entwickelten Biilten sowie (hinsichtlich der 
viviparen) ausserdem von Bulbillen, die sich in mit KNops Naéhrlésung durchdrank- 
tem Filtrierpapier entwickelt hatten. Die Schnitte, die auch in diesem Falle mit 
HEIDENHAINS Eisen-Hamatoxylin gefarbt wurden, hatten eine Dicke von 7—8 « 
Die Figuren wurden mit ABBES’ Zeichenapparat am Arbeitstisch mit REICHERT Imm. 
1/,2 und ZEIss Okular 20 X gezeichnet. Bei der Anfertigung der Praparate wie auch 
beim Zahlen der Chromosomen ist mir seitens meiner Frau, BENEDICTE TURESSON, 
grosse und wertvolle Hilfe zuteil geworden. 


Ie, 


Fig. 1. P. M. Z. Heterotypische Teilungen: a (652, 1) Ottenbytypus, Anaphase; 
b (627, 4) Alvarékotypus, Anaphase in Polansicht; c (362, 6) der hochalpine Okotypus 
von Finse, Metaphase. (Vergr. 2600.) 





Von friiheren Untersuchungen iiber sexuelle vulgaris-Typen von F. ovina 
(EITARDIERE 1923, LEvirskKy und KuzMINA 1927, LEviTsKy 1928 und STAHLIN 1929) 
sind die haploiden Chromosomenzahlen 7 und 21 bekannt. CHuRCH (1929) gibt auch 
die Haploidzahl 28 an, erwahnt aber nichts Naheres tiber die Varietaét der untersuch- 
ten Grossart. Eine noch schénere haploide Reihe ist durch LEvitsky und STAHLIN in 
der nahestehenden, Varietaét duriuscula Hack. gefunden worden, wo bei verschiedenen 
Formen der Varietat die Zahlen 14, 21 und 35 konstatiert worden sind. 

Meine eigenen Untersuchungen iiber sexuelle Typen umfassten 
drei in morphologischer und rassenékologischer Hinsicht sehr ver- 
schiedene Formen. Die eine (Feldnummer 652) stammt von Ottenby, 
siidl. Oland, und stimmt im Typus mit der in Siidschweden haufigen 
vulgaris-Form iiberein. Die zweite (Feldnummer 627) reprasentiert den 
Alvar-Okotypus und wurde bei Vickleby auf Oland eingesammelt. 
Diese Form wurde von WAHLENBERG F. ovina var. curvula benannt 
(siehe ERIKSON 1901). Die dritte Form (Feldnummer 362) bildet den 
extrem hochalpinen skandinavischen Okotypus und wurde bei Finse in 
Norwegen, 1200 m. ii. M. eingesammelt. Betreffs naherer Angaben tiber 
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diese drei Formen sei auf meine friihere Arbeit (TURESSON 1926) ver- 
wiesen. Fiir alle drei wurde nun die haploide Chromosomenzahl auf 7 
festgestellt. Fig. 1 zeigt die P. M. Z. in heterotypischer Teilung bei a) 








Fig. 2. Somatische Metaphasenplatten aus Wurzelspitzenmaterial. a, die diploide, 
normalsexuelle Ottenbyform; b die triploide aapm. rogalandica; c die tetraploide 
aapm. svolvaeriensis; d, die hexaploide apm. tennforsiensis. (Vergr. 2600.) 
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der Ottenbyform, b) der Vicklebyform und c) der Finseform. Fig. 2 a 
zeigt die Chromosomen in einer Metaphasenplatte im Wurzelspitzen- 
material der Ottenbyform (2n = 14). 


Das grésste Interesse kniipft sich natiirlich an die Chromosomenverhaltnisse der 
viviparen vulgaris-Typen, iiber die bisher keine Untersuchungen vorgelegen sind. Die 
drei von mir untersuchten Formen gehdéren alle zu der in meiner friiheren Arbeit auf- 
gestellten Gruppe Viviparae, deren Formen saimtliche Ahrchen ganz und gar meta- 
morphosiert haben. Die Bulbille, die oft Adventivwurzeln entwickelt, wahrend sie 
sich noch auf der Mutterpflanze befindet, bildet das eigentliche Vermehrungsorgan 
dieser Formen. Die Mehrzahl der Formen hat allerdings — wenigstens im Kultur- 
zustand — das Vermégen, gegen Ende der Vegetationsperiode Spatsprosse auszubil- 
den, in denen Staubgefasse und Pistille zur Entwicklung gelangen, aber diese machen 
nicht den Eindruck funktionstauglich zu sein. Wenn also auch von der Fortpflan- 
zung durch Samen nicht ganzlich abgesehen werden kann, so ist doch bei diesen 
Formen zweifellos die Vermehrung mit Bulbillen das Normale. Als Folge dieser 
Fortpflanzungsart entstehen Klonenkolonien, die mit den durch apomiktische Fort- 
pflanzungsart entstandenen sog. Kleinarten von z. B. Hieracium analog sind. Ich 
habe, aus in oben angefiihrter Arbeit naher entwickelten Griinden, fiir zweckmAassig 
befunden als nomenklatorische Bezeichnung fiir Kleinarten, die ganz und gar auf 
apomiktische Fortpflanzungsart hingewiesen sind, den Terminus forma apomicta 
oder Apomikt (mit der Abkiirzung apm. vor dem Formnamen) einzufiihren. Fiir 
Kleinarten, die so beschaffen sind, dass sie neben der apomiktischen Fortpflanzung 
eine gleichzeitige Sexualitat nicht ausschliessen, habe ich die Bezeichnung forma 
amphi-apomicta eingefiihrt (abgekiirzt Amphi-Apomikt, vor dem Formnamen aapm.). 
Fiir weitere Diskussion hierhergehériger Fragen sei auf meine friihere Arbeit ver- 
wiesen, wo auch 18 morphologisch verschiedene und zur Gruppe Viviparae gehérige 
»Kleinarten» in Kiirze beschrieben und benannt worden sind. 


Die erste der chromosomenuntersuchten Typen, aapm. rogalandica, 
ist eine Form von kleinem Wuchse aus Norwegen, die in Ubereinstim- 
mung mit den iibrigen viviparen Typen in meinem Akarpgarten seit 
1922 in Kultur gewesen ist (bzgl. Habitus- und Bulbillenbilder siehe 
TURESSON 1926, Figg. 3, 6, 12 und 14). Zahlungen an Wurzelspitzen- 
material dieses Typus ergeben 21 Chromosomen (siehe Fig. 2 6), wes- 
halb die Form also triploid ist. Der zweite untersuchte Typus, aapm. 
svolvaeriensis, stammt von den Lofoten und unterscheidet sich sowohl 
habituell wie hinsichtlich Bulbillendetaills von dem vorhergehenden. 
Es handelt sich um einen relativ iippig wachsenden Typus mit viel kraf- 
tigeren Bulbillen als die des vorhergehenden. Die Chromosomenzahl 
in Metaphasenplatten aus Wurzelspitzen dieser Form lasst sich mit 
Leichtigkeit auf 28 feststellen (siehe Fig. 2c). Hier liegt also eine tetra- 
ploide Form vor. Bei Tannforsen in Jamtland (Schweden) wiichst eine 
sehr charakteristische vivipare Form, die ich apm. tennforsiensis ge- 
nannt habe (Abb. siehe TURESSON 1926, Figg. 3, 4, 5, 12 und 13) und 
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die gleichfalls zytologisch untersucht worden ist. Apm. tennforsiensis 
ist sehr kraftig und hochwachsend, und bliitentragende Spatsprosse 
sind an ihr noch nie beobachtet worden, weshalb die Form zum Unter- 
schied von den beiden friiher erwahnten als ein Apomikt zu bezeichnen 
ist. Die Chromosomenzahl, sichergestellt durch wiederholte Zahlungen 
an somatischen Mitosen in Wurzelspitzenmaterial, ist 42 (siehe Fig. 2 d). 
Apm. tennforsiensis stellt demnach einen hexaploiden Typus dar. 


Der Verdacht darauf, dass die Viviparie bei Festuca ovina von einer erhédhten 
Chromosomenzahl begleitet ist, wird schon durch die Gréssenunterschiede erweckt, 
der zwischen den viviparen und normalsexuellen Formen vorhanden ist. Vor allem 
sind Unterschiede in der Blattgrésse hervortretend; die Blatter der ersteren sind so 
viel dicker und kraftiger als die der letzteren, dass die Formen auch im vegetativen 
Biiltenstadium durch diesen Charakter mit grosser Sicherheit unterschieden werden 
kénnen. Ein Versuch zur Trennung der beiden Formenkomplexe auf Grund dieses 
Charakters wurde in der Natur im Jahre 1923 am Berge Nuolja bei Abisko in Lappland 
vorgenommen, wo sie, gleichwie an anderen Stellen der skandinavischen Gebirgsregion 
nebeneinander wachsend vorkommen. Dass die Aufteilung mit Prazision erfolgte, 
zeigte sich im folgenden Jahr als das Material nach einjahriger Kultur in Akarp das 
Rispenstadium erreicht hat; die eine Gruppe bestand ausschliesslich aus normalsexuel- 
len Individuen, die andere ausschliesslich aus viviparen. Die Héhenunterschiede zeigen 
ein etwas anderes Bild, indem die triploide aapm. rogalandica am ehesten eine Zwerg- 
form darstellt. Jedenfalls hat sie niedrigeren Wuchs als die normalsexuellen diploiden 
Typen skandinavischen Ursprungs, die ich in Kultur habe. Derartige triploide nana- 
Formen sind ja friiher bekannt (vgl. z. B. Prunus avium nana bei DARLINGTON 1928: 
und unser triploider viviparer Typus weist demnach in dieser Hinsicht nichts Neues 
auf. Die tetraploide aapm. svolvaeriensis hat héheren Wuchs als normale, diploide 
Festuca ovina aus Skandinavien. Der Rekord wird jedoch von der hexaploiden apm. 
tennforsienses geschlagen, die nicht nur den héchsten Wuchs hat und am kraftigsten 
ist, sondern sich auch von den iibrigen Typen durch den kompakten und erekten 
Wuchs von Blattern und Halmen unterscheidet (siehe Fig. 3 und 5, TURESSON 1926). 
Ein ahnlicher erekter Wuchs ist von anderen polyploiden Formen bekannt (vgl. z. B. 
die tetraploiden Tomaten bei JORGENSEN 1928). 

Wie friiher erwahnt, haben die Amphi-Apomikten das Vermégen Spatspross- 
infloreszenzen auszubilden in denen Staubgefasse und Pistille — anscheinend ver- 
kiimmert und funktionsuntauglich — zur Entwicklung gelangen kénnen. Diese Ten- 
denz zur Infloreszenzbildung ist nun bei der triploiden aapm. rogalandica am kraf- 
ligsten; dagegen ist sie bei der teiraploiden aapm. svolvaeriensis bedeutend schwacher, 
und bei der hexaploiden apm. tennforsiensis ist die Infloreszenzbildung, wie die Be- 
zeichnung apm. angibt, ganz ausgeschlossen oder jedenfalls noch nicht beobachtet. 
Je héherchromosomiger der vivipare Typus ist, umso »steriler> ist er also und umso 
kraftiger ist die Bulbillenbildung. 


Dieser Umstand gibt Anlass auf die Frage nach der eventuellen 
Bastardnatur der viviparen Typen einzugehen. Was nun zuerst die 
Entstehung des triploiden Typus betrifft, so kann er, gleichwie die 
Mehrzahl friiher bekannter Falle von Triploidie, entweder durch Hy- 
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bridisierung zwischen diploiden und tetraploiden Formen oder auch 
durch das Zusammentreffen von verschiedenchromosomigen Gameten 
entstanden sein. Wenn auch tetraploide sexuelle Formen von F. ovina 
var. vulgaris noch nicht mit Sicherheit angetroffen worden sind, ist es 
doch héchst wahrscheinlich, dass solche bestehen, und eine Hybridi- 
sierung zwischen einer derartigen Form und einer diploiden sollte also 
zur Triploidie fiihren kénnen. Eine Hybridisierung ist natiirlich auch 
zwischen einer diploiden vulgaris-Form und einer tetraploiden Form 
einer nahestehenden Varietat, z. B. von var. duriuscula, denkbar, bei 
der wie friiher erwahnt tetraploide Formen vorkommen. 

Die Entstehung der Viviparie bei den triploiden Formen ist natiirlich eine andere 
Sache, dass aber die Auslésung dieser Eigenschaft von einer Artbastardierung im Sinne 
ERNSTs abhangig sein soll, ist wohl kaum notwendig. Eine zytologische Untersuchung 
der wahrscheinlich abnorm verlaufenden Geschlechtszellenbildung beim triploiden vivi- 
paren Typus ist allerdings noch nicht ausgefiihrt, weshalb hier weder zytologische 
Indikationen fir die Bastardierungshypothese von ERNST (wie in gewissen Fallen von 
Apomixis bei triploiden Hieracium-Formen, ROSENBERG 1917, und bei Rosa, TACKHOLM 
1922) noch gegen dieselbe (wie hinsichtlich der vegetativ propagierenden, triploiden 
Formen von Tulipa und Hyacinthus, NEWTON und DARLINGTON 1929) angefiihrt wer- 
den kénnen. Wenn indessen die Viviparietendenz eine genotypische Eigenschaft ist 
— und dariiber besteht wohl kein Zweifel (vgl. bzgl. der Apogamie WETTSTEIN 1927, 
S. 348—349) — so diirfte die Anlage fiir Viviparie sowohl bei nachstverwandten For- 
men ein und derselben Art wie auch bei systematisch verschiedenen Arten anzutreffen 
sein, weshalb die Entstehung von erblicher Viviparie sowohl im ersteren wie im 
letzteren Falle méglich sein diirfte. In bezug auf die Apogamieerscheinung ist ja auch 
der erste Fall schon bekannt, beispielsweise bei Hieracium umbellatum L., wo die 
normalsexuelle Form die haploide Chromosomenzahl 9, die apogame Form dagegen 
die triploide Zahl 27 hat (ROSENBERG 1917 und 1927). 

Dass indessen erbliche Viviparie als solche keineswegs mit erhéhter Chromo- 
somenzahl vereint zu sein braucht, zeigen STAHLINs oben angefiihrte Resultate, dass 
erblich vivipare Formen von Poa alpina und Deschampsia flexuosa keine héhere 
Chromosomenzahl aufweisen als die entsprechenden normalsexuellen Formen. 
Manche der gleichfalls erblich viviparen F. ovina-Formen, die ich in meiner friiheren 
Arbeit (TURESSON 1926) zur Gruppe Semiviviparae gestellt habe und die in Uberein- 
stimmung mit den von STAHLIN untersuchten Formen nur in der Spitze des Ahr- 
chens metamorphosiert und bulbillentragend sind, werden bei zytologischer Unter- 
suchung wohl die gleichen Verhaltnisse aufweisen. Dass auch andere Formen von 
Apomixis sich ohne Erhéhung der Chromosomenzah! manifestieren kénnen, ist schon 
bekannt (ERNST 1918), und neulich hat ja MUNTZING (1928) gefunden, dass bei Poten- 
tilla argentea L. nicht nur hochchromosomige Formen der Art sondern auch »nor- 
malchromosomige» (2n = 14) pseudogam sind. 


Um zur Frage nach der Triploidie zuriickzukehren, so kénnte diese, 
wie friiher erwahnt worden ist, auch durch das Zusammentreffen von 
verschiedenchromosomigen Gameten entstehen. Wenn nun diese von 
der gleichen Form oder von einem und demselben Individuum herstam- 





DE AONE ER SE RON chet Ee 











bib sbonceei A Seo 








Desa tiininmes: 





STUDIEN UBER FESTUCA OVINA L. II 183 





men, bleibt von der Bastardhypothese kaum etwas iibrig. Zwingende 
Griinde fiir die Annahme einer solchen Entstehungsweise fiir die tri- 
ploide aapm. rogalandica kénnen nicht angefiihrt werden; dies diirfte 
dagegen in bezug auf die tetraploiden und hexaploiden viviparen For- 
men der Fall sein. Dass wir es bei diesen Formen am ehesten mit Auto- 
polyploidie zu tun haben und nicht mit Allopolyploidie scheint mir aus 
dem Umstande hervorzugehen, dass die »Sterilitaét» mit steigender 
Chromosomenzahl zunimmt; bei der hexaploiden apm. tennforsiensis 
fehlen ja die Spatsprossinfloreszenzen ganz und gar. 

Die tetraploiden Formen von z. B. Datura stramonium (BLAKESLEE, BELLING und 
FARNHAM 1923), Campanula persicifolia (GAIRDNER 1926), Oenothera lamarckiana 
(GATES 1915), Solanum nigrum (WINKLER 1916, JORGENSEN 1928) und Solanum lyco- 
persicum (JORGENSEN 1928) zeigen alle im Vergleich mit den entsprechenden di- 
ploiden Formen herabgesetzte Fertilitat. Zum Unterschied von diesen wird die Fer- 
tilitat bei einer sterilen Hybride durch Verdoppelung der Chromosomenzahl oft wieder- 
hergestellt, und die Mehrzahl fertiler Polyploiden sind deshalb von allopolyploidem 
Typus (siehe besonders DARLINGTON 1928; CRANE und DARLINGTON 1927). Ob hier 
jedoch etwas anderes als reine aussere Ahnlichkeit vorliegt, muss gegenw4rtig dahin- 
gestellt bleiben. 

Abgesehen von der mit Tetra- und Hexaploidie bei den viviparen 
F. ovina-Typen verkniipften Zunahme der Hochwiichsigkeit scheint 
mir indessen auch ein anderer Umstand auf Autopolyploidie dieser For- 
men zu deuten. Wie schon friiher in Kiirze hervorgehoben worden 
ist, wird namlich der Grad der Viviparie mit steigender Chromosomen- 
zahl verstarkt. Die Bulbillenbildung ist bei simtlichen Formen der 
Gruppe Viviparae stark genug, aber die Bulbillen sind bei der tetra- 
ploiden Form bedeutend kraftiger entwickelt als bei z. B. der triploiden, 
und apm. tennforsiensis hat von allen bisher untersuchten viviparen 
Formen die am hoéchsten entwickelten Bulbillen (nicht zum mindesten 
mit Riicksicht auf die bei dieser Form ungewohnlich kraftige Adventiv- 
wurzelbildung von der Bulbillenbasis). Wenn nun erbliche Viviparie 
schon bei niedrigchromosomigen Formen vorkommt — und dass dies der 
Fall ist ergibt sich aus Vorstehendem — so liegt die Annahme nahe zur 
Hand, dass eine Autoreduplikation der Chromosomensatze dieser Formen 
gerade in die Richtung einer Verstaérkung der Viviparie wirken sollte. 


Oben ist die Entstehung der polyploiden viviparen Formen auf Hybridisierung 
zwischen verschiedenchromosomigen Formen oder auf das Zusammentreffen verschie- 
denchromosomiger Gameten zuriickgefiihrt worden. Es ist natiirlich auch denkbar 
— und dies ist vor allem hinsichtlich der hochpolyploiden Formen der Fall — dass 
sie auf somatischem Wege entstanden sind. Hier, wie in so vielen anderen Punkten 
der Viviparieerscheinung bei den Gramineen, miissen neue Untersuchungen einsetzen, 
und solche sind gegenwartig auch im Gange. 
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OUTLINES TO A GENETIC MONOGRAPH 
OF THE GENUS GALEOPSIS 


WITH SPECIAL REFERENCE TO THE NATURE 
AND INHERITANCE OF PARTIAL 
STERILITY 


BY ARNE MUNTZING 
HILLESHOG, LANDSKRONA, SWEDEN 





INTRODUCTION. 


fi present work was begun in 1924. During taxonomical studies 
in the eastern part of the province of Scania I happened to make 
a closer study of the Galeopsis species occurring in these parts. The 
original cause of this was difficulties in drawing a sharp line between 
G. Tetrahit L. and G. bifida BOENN. 

Morphological intermediates between these species were noticed 
and suspected to be natural hybrids. A multitude of qualitatively as 
well as quantitatively different forms were observed in each of the 
species. As, further, the taxonomic literature of the genus contained 
several data — in part controversial — as to the occurrence of different 
species hybrids, this genus seemed to be a proper object for genetic 
investigation. 

The original tasks before me were the following: — 

1) A special study of the Tetrahit-bifida group concerning limita- 
tion of species and polymorphism. In connection with this, factorial 
analysis of flower colours and other qualitative differences was to be 
attempted. 

2) Species crosses in all possible combinations, the main purpose 
of which was to elucidate, if possible, the relationship and phylogeny 
of the species. 

This special task of investigation giving consequences for the 
taxonomy of the genus has been one of the main purposes of the in- 
vestigation. During the progress of the work, however, several pro- 
blems of general importance have been met with and attacked. The 
nature and inheritance of partial sterility in intra- and interspecific 
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crosses has been specially subject to investigation. In connection with 
the species crosses the necessary cytological control has been car- 
ried out. 

The genus Galeopsis has not previously been subject to genetic 
research with the exception of a few observations made by HAMMaR- 
LUND (1925). Different strains of G. Tetrahit showed differences in 
susceptibility to Erysiphe Labiatarum. In a spontaneous cross between 
a susceptible and an immune plant there was dominance for suscep- 
tibility and monohybrid segregation in F,. 

The present investigations were carried out mainly at the Institute 
of Genetics (Akarp and Svaléf), where the first cultures were grown in 
1925. I wish to express my sincere gratitude to Prof. H. NILSSON-EHLE, 
Svaléf, for kind interest and advice. In the course of last summer the 
Galeopsis-material was grown in the experimental garden at Hilleshég, 
the Swedish Sugar Company’s institution for sugarbeet breeding. I am 
much indebted to the chief of this institution, Dr. K. TJEBBES, who has 
in various ways facilitated the completion of this work. 

Further I am much obliged to the following persons for valuable 
seed material: Prof. F. VIERHAPPER and Prof. O. PorscH, Vienna, Mr. 
E. AICHINGER, Rosenbach, Carinthia, Dr. S. JAvoRKA and Dr. J. B. 
KUMMERLE, Budapest, Dr. J. GAYER, Szombathely, Hungary, Dr. H. 
ILTIs, Briinn, Mrs. D. von PAL, Mercurea-Ciuc, Roumania, Prof. P. 
CLAUSEN, Marburg, Mr. A. ESTRADIER, Nice, my Swedish colleagues Dr. 
G. TURESSON, Landskrona and Dr. N. SYLVEN, Svalof, further Mr. A. 
ZACHAU and E. NyMAN, Uddevalla. Seeds were also kindly collected 
for me by Prof. NILSSON-EHLE and Dr. TJEBBES. 

Financially the investigation was generously supported by the 
Royal Physiographical Society, Lund. 


MATERIAL AND METHODS. 


The genus Galeopsis is divided by taxonomists (cf. BRIQUET 1892) 
into two subgenera: -—— subg. Ladanum REIcHB. and subg. Tetrahit 
REICHB. To the former the following species belong: — Ladanum L., 
angustifolia GAUDIN, pyrenaica BARTL., ochroleuca LAM. and Reuteri 
REICHB. F., to the latter Tetrahit L., bifida BOENN., pubescens BEss. and 
speciosa MILL. From a taxonomical point of view, there has been some 
controversy as to the systematical value of G. bifida and angustifolia. 
Sometimes they have been considered independent species and some- 
times they have been subordinated as subspecies, varieties a. s. 0. under 
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Tetrahit and Ladanum respectively. For the present they are treated 
as independent systematical units of the same order as the other 
species. Consequently the genus consists of 9 species, all of which 
with the exception of G. Reuteri are represented in the material. 
G. Reuteri, a rare species, growing in the Alpes maritimes, is morpho- 
logically nearly related to G. Ladanum. 

The seed material I have chiefly collected myself in the Swedish 
provinces Scania and Vastergétland; seeds from other countries have 
been obtained from the persons mentioned above or by means of the 
international seed exchange of the botanical gardens. The present ma- 
terial has been selected from a great number of biotypes grown in the 
cultures. The principle of selection has been to gain a comprehensive 
representation of the polymorphy of the genus and a suitable material 
for factorial analysis, especially concerning the Tetrahit-bifida group. 
— 22 different Tetrahit-lines have been used for crossing or closer 
study. Of them 16 were gathered in Scania or other parts of Sweden, 
one line came from England (Eastbourne), another from Baden, Ger- 
many, the remaining four lines were obtained from the botanical gar- 
dens of Tabor, Riga, Liége and Ziirich. 18 different bifida-lines have 
been used, 9 collected in Sweden, 3 from Siberia (Bijsk, Omsk and Arte- 
basch), 2 from Austria, 1 from Roumania, 3 from the botanical gardens 
of Bucharest, Briinn and Helsingfors. About a dozen different pube- 
scens-lines are grown in the cultures. They have been collected in 
different parts of Austria, Hungary, Czecho-Slovakia and Roumania. 
The first line obtained came from the botanical garden of Poznan. 
The speciosa-material consists of some Swedish lines and one biotype 
from Roumania. 

The subg. Ladanum is represented by the following types: — 
3 Ladanum-lines, two Swedish ones and one from the botan. garden, 
Copenhagen; 5 angustifolia-lines, one from Uddevalla, Sweden, and one 
from the botan. garden of Lyon, the others were collected in Bavaria, 
Croatia and Hungary respectively; 2 pyrenaica-lines from the botan. 
gardens of Delft and Briinn, and finally 4 ochroleuca-lines, one collec- 
ted in Roumania, the others coming from the botanical gardens of Lyon, 
Liége and Baarn respectively. 

The Galeopsis-species are all annual. The seeds have generally 
been germinated in the spring in bags of moist blotting paper. The 
germination methods will be discussed below (see p. 190). The germi- 
nating seeds are pricked out in boxes, in which the small plants remain 
some weeks before transplantation into the experimental field. Here 











188 ARNE MUNTZING 


the plants are placed at a distance of 30 X 30 cm from each other in 
parcels of 120 cm, that is 4 plants in breadth. 

The crossing technique is fairly simple. The castration is done in 
the evening, before the buds have opened, the pollination already in 
the following morning. 

In subg. Tetrahit it is possible, though not easy, to propagate plants 
through cuttings. This method is valuable for securing seeds from 
partially sterile individuals. 

As for denomination of the plants, 28—293—7 for instance means 
plant no. 7 in the parcel no. 293 in the year 1928. The constant pure 
lines of Tetrahit and bifida are denominated T—A, T—B, T—C ... 
and B—A, B—B, B—C . . . respectively. 








FLOWER BIOLOGY. 


All the species are self-fertile and more or less autogamous. On an 
average the degree of self-fertilization is inversely proportional to the 
size of the flower. The autogamy is most pronounced in G. Tetrahit 
and bifida. This is evident from the following facts. 

From the seed material of Tetrahit and bifida collected in 1924 
22 individual progenies were obtained in 1925, each consisting of 10— 
20 plants. Of these progenies 17 proved to be completely uniform in 
contrast to the remaining 5. Of the 22 original mother plants, conse- 
quently, 17 were probably homozygous, 5 heterozygous or cross- 
pollinated. 

Equally striking as was the uniformity of most of the progenies, 
so were the exceedingly great differences between different families. 
Therefore already from the first cultures the conclusion might be 
drawn that Tetrahit and bifida are chiefly autogamous species con- 
sisting of numerous constant pure lines. This conclusion has been 
verified by continued investigations. In many cases individual pro- 
genies, partly after isolation, partly after open flowering, have been 
grown side by side. In parcels of the first kind there is complete 
uniformity, in parcels of the second kind the same thing is the rule 
with the exception of single incrossings, which at first sight can be 
distinguished from the homozygous, isogenous plants. 

The percentage of vicinism has been exactly determined for one 
Tetrahit line (T—D). The flower colour of this line (practically white, 
cf. p. 192) is recessive to the red flower colour of the line T—G. One 
single T—D plant, placed in the middle of a group of numerous T—G 
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plants and exposed to open pollination, gave a progeny of 270 plants. 
Among these 44, that is 16,3 + 2,3 %, were red-flowered and vegetatively 
intermediate between T—D and T—G, the rest were typical T—D 
plants. On another occasion seeds were collected from an open-polli- 
nated T—D plant growing in a small group of the same pure line. The 
chances for cross-pollination with other biotypes seemed to be good 
but a progeny of 191 individuals showed no single incrossing, all the 
plants being typical T—D. A single white-flowered bifida plant (line 
B—A) exposed to cross-pollination from a dominant red-flowered line 
(B—C) gave a progeny of 29 plants, all white-flowered. The autogamy, 
however, is not absolute. In bifida progenies from non-isolated plants 
single incrossings are often observed, but the vicinism does not pro- 
bably exceed 5—10 %. 

The remaining species of the subg. Telrahit, G. speciosa and 
pubescens are characterized by large flowers and a higher degree of 
cross-fertilization. Speciosa isolated gives but little seed, unless the 
flowers are artificially self-pollinated. Bad seed production is here 
caused by deficient pollination, not by self-sterility. The relative posi- 
tion of the anthers and the stigma explains this. The style is longer 
than the stamina, and therefore the stigma cannot touch the anthers 
as easily as in Tetrahit and bifida, where the visits of insects may just 
as well result in self-pollination. In speciosa on the contrary, where 
the anthers seem to open a little later than in Tetrahit and _ bifida, 
insect-pollination is necessary to secure a satisfactory seed production. 
As to the degree of natural self-fertilization G. pubescens seems to be 
intermediate between speciosa and the Tetrahit-bifida group. The seed 
production on isolation is relatively good and anyhow much better than 
in speciosa. A rather high degree of natural cross-pollination, how- 
ever, is indicated by the pubescens material grown in 1928. This con- 
sisted mainly of individual progenies from open-pollinated plants from 
which seed had been collected at the natural localities (in Austria). 
The greater number of these progenies were neither florally nor vege- 
tatively uniform. On the other hand some lines, which have been in 
culture since 1927 seem to be absolutely uniform. 

G. Ladanum, angustifolia and pyrenaica all give much or suffi- 
cient seed on isolation. In progenies from open flowering single in- 
crosses appear. G. ochroleuca behaves in the same way as speciosa: — 
bad seed production on isolation, which may be overcome by artificial 
self-pollination. The cause is the same. The stigma exceeds the anthers 
and owing to this position it is thrown upon cross-pollination. In an 
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ochroleuca parcel (27—203) one plant (27—-203—3) was white-flowered 
in contrast to the yellow-flowered sister plants. From this plant 
223 seeds from open pollination and 6 seeds from isolation were ob- 
tained. The former gave in the following year 51 plants, 22 white- 
and 29 yellow-flowered, that is 57 % yellow, the latter gave 3 white- 
flowered plants. A sister plant of 27—-203—3 gave from isolated seed 
22 plants of which 17 were yellow and 5 white. Probably the white 
colour is due to a recessive factor g. The parcel 27—203 may have 
consisted chiefly of GG and Gg plants and one single gg plant. Other 
adjacent parcels of ochroleuca have probably consisted of GG. The 
number of Gg plants in the offspring of the white plant gives conse- 
quently a minimum value, 57 %, of the degree of incrossing. Thus it 
is evident that G. ochroleuca is a normally allogamous plant species. 
Like speciosa it is also rather large-flowered. 


GERMINATION CONDITIONS. 
METHODS. 


In culture-work with wild plant-species bad seed germination is 
often a serious obstacle. This difficulty was also met with in Galeopsis 
but was overcome by using the following methods. 

. After the seeds have been kept in moist blotting-paper for some 
days they are generally opened at the pointed end, where the root is to 
protrude, As a rule germination occurs some days after the treatment, 
and then the seedlings develop normally and rapidly. Seeds which 
nevertheless fail to germinate may be forced to germination in a radical 
way, namely by removal of the whole seedcoat and the endosperm. 
After this treatment, a method introduced by LArBacH (1925, 1929), 
the rather large.embryos will rapidly germinate in practically 100 % 
of cases. Pricking out in boxes presents no difficulty and the seedlings 
develop quite normally. Removal of the seedcoat alone has little effect, 
the endosperm must also be taken away. The method was first tried 
as a final attempt to induce the seeds of the cross pubescens X speciosa 
to germinate. Since then this method has proved invaluable for secu- 
ring F, and F, generations in species and line crosses. Species crosses 
in the subg. Ladanum often result in quite empty or small shrivelled 
seeds, containing badly nourished, tiny embryos. In some cases these 
were successfully brought to life, firstly by using the method described, 
secondly by nourishing the embryos for some time with KNop’s solu- 
tion (cf. below p. 312). 
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GENETIC DIFFERENCES IN GERMINATION ENERGY AND THEIR 
INHERITANCE. 


As already emphasized, the line differences within Tetrahit and 
bifida are very great and comprise quantitative and qualitative as well 
as physiological differences. To the latter may be reckoned differences 
in germination energy. This was observed already in 1925, notes of 
the germination percentage of 30 different lines are available from 
the years 1926—28. It is evident that certain lines, under the germi- 
nation conditions given, are characterized by slow germination, while 
in others it takes place easily and rapidly. To give some extreme 
figures T—L, a line of the first kind, gave the values 8, 13 and 20 %.’ 
T—D on the other hand germinated up to 93, 72 and 83 per cent. B—F 
is a slowly germinating bifida line giving 36, 18 and 13 %, B—C on 
the contrary gave the values 92, 96 and 92 % for the years 1926, 1927 
and 1928 respectively. Other lines gave more intermediate figures. 
Seeds of two other bifida lines from maritime localities could not be 
induced to germinate at all by means of the usual method. Thus it is 
evident that in different lines different conditions are optimal for the 
germination. 

The cause of these differences is not clear. A preliminary investi- 
gation of seeds from the Tetrahit-lines T—D (good germination), T—B 
and T—L (bad germination) showed no anatomical differences. The 
dry substance, the percentage of ashes and the percentage of ashes in- 
soluble in strong acids were also tested for the same lines. Differences, 
probably significant, were obtained but they stand in no simple relation 
to the germination energy. Further investigations are necessary. 

In the cross T—G X T—B the inheritance of the germination 
energy was studied. In the years 1926—28 T—B-: had given the values 
8, 39 and 55, that is an average of 34 % of germination. The corre- 
sponding values for T—-G were 63, 82, 77 with an average of 74 %. 
The cross T—G < T—B gave 14 seeds of which 12 germinated, the 
reciprocal cross resulted in 3 seeds of which 1 germinated. The F; 
seeds produced by 4 different F, plants germinated up to 65, 58, 52 
and 47 % respectively, that is an average of 56 %. From 32 F, plants 
F; families were raised. The germination percentages of these were 
widely different, as is obvious from the following scheme: — 

Germination % of the parent lines: — 74 and 34 

> » » » F,seeds  :— (86) and (33) respectively 
» >» » » F, » :— 56 
» ~ » * Fe | || | Sar En rae are 100. 








ARNE MUNTZING 





The germination values of the seeds from the 32 F, plants were 
distributed as follows: — 
10—20—30—40—50—60—70—80—90-—100 %, 
Number of F, plants: —- > 2 2 @ 42 &@ © © 2 


From this it is clear that the germination energy is inherited in 
the manner characteristic of quantitative, polymeric differences. The 
F, percentage is intermediate, the segregation becomes evident when 
the F; generation is raised. Thus, in such cases the germination energy 
of the seeds is a function of the mother plant and not selective. 


FACTORIAL ANALYSIS IN GALEOPSIS TETRAHIT. 


The analysis of line differences in G. Tetrahit has been limited 
to qualitative differences in colour of flower and stem. 24 different 
crosses involving 16 pure lines have been studied to F, or further. The 
seven lines T—A, T—B ...T—G are used for a diallel crossing- 
series. As the line material was gathered by degrees the scheme for 
the diallel series could not be made up until 1927. Therefore, several 
other crosses with the rest of the lines have been made. As to the 
phenotypical differences these are in part parallel repetitions of the 
diallel crosses. In most cases the crosses have been made reciprocally 
between two individuals. Offspring from isolated seeds has always 
been secured from these plants. Reciprocal crosses have always given 
the same result and the F, generations have been completely uniform. 
Crosses giving clear and uncomplicated F,-segregation have, in contrast 
to more dubious cases, not been followed further. 

Concerning differences in flower colour the lines are characterized 
as follows: — 

T—-A (PI. IV, fig. 1): — White-flowered, side laps of the lower lip 
quite white, buds yellowish white, the net-work on the basis of the 
middle lap almost indiscernible. 

T—B (PI. IV, fig. 2): — Like T—A, but the net-work is distinct. 

T—C (PI. IV, fig. 3): — White-flowered with the exception of the 
basis of the side laps which is violet-blue. The buds are yellowish 
white, the net-work distinct. 

T—D (PI. IV, fig. 4): — Like T—C, except that the upper lip is 
faintly violet and the buds slightly flesh-coloured. 

T—E (PI. IV, fig. 5): — Flower light red, buds red. 

T—F (PI. IV, fig. 6): — Flower red, buds dark red. 
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T—G (PI. IV, fig. 7): — Flower red, buds dark red. The red 
colour of the side lap is not evenly, »diffusely», distributed all over the 
lap as in T—F, but is concentrated to a basal spot. In contrast to the 
»diffuse» red colour this is called »distinct» red. 

T—I (PI. IV, fig. 9): — Red diffuse colour, net-work not very 
distinct. 

T—J (PI. IV, fig. 10): — Like T—I but the net-work almost lacking 
(as in T—-A). Side laps with a large white spot in the middle. 

T—L (PI. IV, fig. 8): — Red diffuse like T—F, but more yellowish. 

T—N: — Like T—F, but the red colour perhaps somewhat less 
intensive. 

T—-X: — Flower colour like T—B, but vegetatively different. 

26—63 and 26—33: — Parallel forms to T—E. 

26—64 and 26—29: — » » + j=. 

Concerning the stem colours: — The stem of T—D is very dark, 
almost black, that of T——G is not so dark, the other lines have all more 
or less brownish stems, T—B and especially T—F have almost pure 
green stems. There seems to be no correlation between flower and 
stem colours. (T—D is almost white-flowered with black stem; T—F 
is red-flowered with green stem). 

Though the factorial analysis of the differences described above is 
not yet quite complete, the main results are perfectly clear. 

The white colour of T—A, T—B and T—X is due to an inhibiting 
factor H, which completely dominates all types of red colour, with the 
exception of the red factor of T—G, where the red is suppressed to 
pink, not to white. If no red factors are present, the lack of the H 
factor results in the T—C or the T—D type. This means a series of 3 
multiple allelomorphs H—h,—h, where hh gives the T—C and h,h, 
the T—D type; h,h is intermediate. Another series of multiple allelo- 
morphs is formed by the red factors in T—E, T—F and all the other 
red lines, except T—G. The factors R—R,—r may be distinguished. 
RR is red (like T—F), R,R, is light red (like T—E), rr has no visible 
effect, but gives the recessive white of T—C. The line T—G has another 
factor for red, A, which is independent of the former series. Thus poly- 
meric factors for red flower colour have been detected. Owing to 
pleiotropism or close linkage the colour-distribution called distinct red 
is given by AA, whereas the R factors give diffuse red. A recessive 
factor f is the cause of the white spot on the side laps of T—J. The 
faint net-work of T—A and probably of T—J is owing to the recessive 
factor i. 
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The stem colour is due to at least two different factors, S and V. 
This factorial interpretation is based upon the analysis of the following 
crosses: —?* 


Cross 1, T--A X T—B. (5 F: plants, 58 F2 plants). 


Phenotypical differences: —- T—B has a marked net-work in contrast to T—A. 
Factorial differences: — T—B is II, T—A is ii. 
Segregation: — F; was intermediate, in F2 classification was somewhat difficult. 


42 plants, however, were of the T—B or F; type, 16 were of the T—A type. Though 
the Fe generation is small, monohybrid segregation is probable, giving the ratio 
2,90 : 1,10 + 0,23. (D/mp = 0,43). Compare cross 4, which is a parallel to this cross. 


Cross 2, T—A X T—C. (5 F: plants, 150 F2 plants). 

Phenotypical differences: — In contrast to T—A, T—C has a marked net-work 
and a violet-blue basal spot on the side laps. 

Factorial differences: — T—A is HH ii, T—C is hhll. 

Segregation: — F; showed absence of basal spot, intermediate condition of the 
net-work. In Fe2 84 plants were of the Fi type (HI), 20 were like T—A (Hi), 36 like 
T—C (hI) and 10 were like T—C but with pale basal spot (hi). Assuming dihybrid 
segregation the ratios obtained were: 8,96+ 0,65 (D/mp) = 0,06), 2,18+0,51 (D/m, 
= 1,71), 3,84+ 0,51 (D/m) = 1,65) and 1,07 + 0,32 (D/m, = 0,22). 


Cross 3, T—A X T—D. (9 F: plants, 136 F2 plants). 

Phenotypical differences: — The same as in cross 2, excepting that T—D has 
slightly flesh-coloured buds and a faintly violet upper lip. 

Factorial differences: — T—A is HH ii, T—D is hihi I. 

Segregation: — F; was of exactly the same type as in cross 2. In Fe 68 plants 
were like F1, 34 were like T—A and 34 were of the T—D type. As to the intensity 
of the basal spot variation was obvious, but reliable classification proved impossible. 
There was also some difficulty in distinguishing the F: and T—A categories. 
Assuming dihybrid segregation according to 9:3:4 the ratios found were: — 
8,00 + 0,68 (D/m, = 1,47), 4,00+ 0,54 (D/mp = 1,85) and 4,00 + 0,59 (D/m , = 0,00). 


Cross 4, T—A X T—X. (6 F: plants, 131 Fy» plants). 

This cross is both phenotypically and genetically of the same type as the cross 
T—A X T—B. F2 gave monohybrid segregation in 98 T—X + Fi: types to 33 T—A 
types, which is almost exactly 3:1 (2,99: 1,01). 


Cross 5, T—B X T—C. (6 F; plants, 225 F2 plants). 

Phenotypical dijferences: — T—B lacks the basal spot of T—C, otherwise the 
flowers are identical. 

Factorial differences: — T—B is HH RR, T—C is hhrr. 

Segregation: — In Fi there was complete dominance for T—B, in F2 three dif- 
ferent categories were sharply distinguished, the T—B type (HR + Hr), the recessive 
T—C type (hr) and red plants (hR). In this cross the numerical ratios were. distur- 


‘ The crosses are not given in chronological order. For the sake of conve- 
nience, all crosses of which T—A forms a part are described first, then the crosses 
between T—B and other lines, a. s. o. 
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bed by selective elimination of certain gamete-combinations. This is discussed in 
detail on page 218. 

Cross 6, T--B XT—D. (14 Fi plants, 446 Fe plants). 

Phenolypical dij/ferences: — In contrast to T—B, T—D has basal spot on the 
side laps, slightly flesh-coloured buds and a faintly violet upper lip. 

Factorial differences: — T—B is HH RR, T—D is Mihi rr. 

Segregation: — The Fi generation showed complete dominance for T—B, in F2 
the three categories white (like T—B and F;), red (of the same type as T—F) and 
the T—-C type were sharply distinguished. Three F2 families gave a total of 344 
white : 82 red: 20 T—D. Theoretically the ratio is 12:3:1. The following values 
were obtained: — 12,34 + 0,33 (D/mp) = 1,03), 2,94 + 0,30 (D/m, = 0,20) and 0,72 + 0,18 
(D/mp = 1,56). It is remarkable that T—B, though purely white-flowered is homo- 
zygous for a strong red factor, the effect of which, however, is wholly suppressed 
by the inhibiting factor H. 


Cross 7, T—B XT—F. (1 Fi plant, 153 F2 plants). 

Phenotypical differences: —- T—B is white-flowered, T-—F is red diffuse. 

Factorial differences: — T—B is HH RR, T—F is hhRR. 

Segregation: — Fz showed practically complete dominance for T—B, in F2 
monohybrid segregation occurred giving the ratio 116 white:37 red, that is 
3,03 : 0,97 + 0,14 (D/m, = 0,21). 

Cross 8, T—B XT—G. (4 Fi plants, 207 F2 plants, 1805 Fs plants). 

Phenotypical differences: — T—B is white-flowered, T—G is red-flowered of 
the >distinct» type (cf. p. 193). 

Factorial differences: — T-—B is aaHH RR, T—G is AA Iyhy rr. 

Segregation: — In F; there is incomplete dominance for T—B. The upper 
lip is faintly pink, the buds are slightly flesh-red. The basal spot of the side laps 
is lacking. 

In F2 the following categories and numbers were distinguished without diffi- 
culty: — 128 pink, 38 red diffuse, 8 red distinct and 33 white. The theoretically ex- 
pected T—D type did not appear until F3. The segregation is trihybrid. The ex- 
pected and obtained ratios were the following: — 

Calculated Observed D/m)y 


pink: (ACHR and: AU) .cscccsccea.es 36,00 + 2,21 39,57 1,62 
red diffuse (AR and R) ............ 12,00 + 1,74 11,75 0,14 
Fed distinct: (A)! canceiccs coaiewseeu 3,00 + 0,94 2,47 0,56 
white (GHeR and)! ss.i.css eee seas 12,00 + 1,74 10,20 1,03 
T=) (Win): 66cinwtecndeces oakdess 1,00 + 0,55 0,00 1,82 


The correctness of this factorial interpretation was proved by the following Fs 
analysis. F3 families were grown from 9 white, 6 red and 17 pink F2 plants. The 
segregation is tabulated in table 1. 

Theoretically 12/64 of the F2 plants belong to the while category. In F3 4 of 
these should be constant, 4 should segregate in 12 white:3 red diffuse: 1 T—D, 2 
should segregate in 3 white : 1 T—D, and 2 should give 3 white : 1 red diffuse. Among 
the 9 Fs; families these four types were represented in the following ratios (calcu- 
lated per 12): — 2,7+1,9 (D/m, = 0,68), 5,83+ 1,9 (D/mp = 0,68), 1,34£1,5 (D/mp) = 
0,47), 2,7 1,5 (Dim), = 0,47) respectively. The families 28—109 and —113 (table 1) 
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TABLE 1 


F-segregation in the cross T—B K T—G 











have been regarded 
possibility that they 











| 
Number, Colour of icbtentin. sinks | en 
i Fy the mother | ~ 2 lw 2s 2 a | n | Type of segregation pete 
amily plant [2/5 /28/25). | “ 
ia es 3] Hho | her plant 
| | | | | 
28--123| white = eo | —|35| white constant aa Hil ... 
a | » eee eee 25 | » » » 

-125 | » 137; — | — |18]55| '3 white: 1 T—D _ aa Hh, rr 

109) »  |—/39/ 12! — |—|51|3 white: 1 red diffuse laa Hh, RR 

-113 | » | — | 20| 8) —|— 28 | » » (?) » 
110 » — (45/12) —j} 1 58| 12 white: 3 red diff: 1T—D | aa Hh, Rr 
—117 | » — | 29| oi | 2 40 | » » » | » 
—119 | » }—|17) 2|—]| 2/21} » » » » 
-132 | » —|34) 9) —| 2 | 45 | » » » | » 
—111 red diffuse —|—, 25) — | 6/31/3 red diff: 1 T—D aa h,h, Rr 
—122 | » my om | » » (2) » 

-124 | » —|— 25 | — | 7 | 32 » » » 
-—106 » —|—| 48 17 | 2/67/12 red diff: 3 red dist.: 1 T—D | Aa h,h, Rr 
—121 » —|—| 34/ 11 | 4/49) » » » » 

-129 red distinct — — — 56 23/79/3 red distinct: 1 T—D Aa h,h, rr 
—107; pink = 78}  —  — |— | 78 | pink, constant AA HH ... 
—104 » 35 — 19 — |— | 54/3 pink: 1 red diffuse ? AA Hh, RR 
—108 » 50;—| 14, — | — | 64] » » » » 

~133 | » )—| | — |e) » » » » 
—102) » 41/21, — — |— 62/3 pink: 1 white | Aa HU ... 
—115, » 40/16; —|—|—|56| » » » 
116) » 59| 21! — ot » » » 
-118 » 30; 9' — , — |—/39 » » (?) | » 
—112| » 61/30; —|— |--|91| » » » 
—130 | "i 60 | 22 p= | — |—/|82 » » | » 

103 » 59/11; — | — |—!70| » » » 
—126 | » 41/13) —-i i | — | 54 » » | » 
—105 » 44/14; 16 1, 0/75/36: 12: 12: 3: 1 (F,-type) | Aa Hh, Rr 
—128 » 28/9/12 2) 2/53) »  » » » | > 

-120 » 30 | 23 | 15 | 1 | | 1 70 | » » » » » 
—114 » 56 22| 27 — |— 105 9 pink: 3 white: 4 red diff. | Aa Hh, RR 
—131 » 42/10) — 18 | 6| 76|9 pink: 3 white: 3 red dist.:1T—D) Aa Hh, rr 


as giving monohybrid segregation. There is, however, some 
represent 12:3:1 segregations. 


Theoretically 15/64 of F2 are red-flowered plants. In Fs 6 different types of 
segregation should be expected. Among the 6 families obtained 3 of these types 


are represented. 


1 The deficit of T—D plants in this and other crosses is discussed on page 206. 
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36/64 of the F2 plants should belong to the pink category. The calculated and 
observed Fs ratios from pink F2 plants are given in table 2. 


TABLE 2. F;-families from pink F,-plants in the cross T—B X T—G. 








‘Observed Observed | Expected | 





Type of segregation ew | owes | gee | Dim, 

| | 
36212212: 33) 15 G-type): sscc0c2e.s0se2 3 | 6,4 | 8,00 + 3,63 0,44 | 
SIRS A WHC ..c0.5c05ccissteceseccccess 8 16,9? | » » 245 | 
PIRES VCORStAR 6235552502 55000cs0sessencere 1 251 | 4,00 + 2,74 O,co | 
12 pink :3 red diffuse: 1reddistinct 0 0,0 »  » las | 
9 pink:3 white:3 red dist.:1T-D 1 2,1 » » 0,69 | 
9 pink: 3 white: 4 red diffuse ......... 1 > i » » | 
|3 pink:1 red diffuse...........0......... 3? 6,4? 2,00-+2,00 |; 2,20 | 
|3 pink: 1 red distinct .................. 0 0,0 » » 1,oo | 


The three families segregating in 3 pink:1 red diffuse may perhaps belong to 
the category giving 12 pink :3 red diff.: 1 red dist. This may account for the rela- 
tively high D/m, value (2,20). As to other values observation is in good accordance 
to expectation, excepting that the families segregating in 3 pink: 1 white are rather 
too numerous (D/m) = 2,45). These families gave in all 391 pink : 143 white, that 
is 2,93: 1,07 + 0,07 (D/m, = 1,00). The three families segregating according to the F2 
type gave in all 198 plants, of which 102 were pink, 43 red diffuse, 4 red distinct, 
46 white and 3 T—D. On adding these numbers to the corresponding F2 values the 
following is obtained (Table 3). 


TABLE 3. F.- and F;-families in the cross T—B K T—G segregating 
M3012 1225 31. 








Observed Observed | Expected | 





es per 405 —_— per: 64 | per 64 | a, 
iol aaa eau 230 | 36,34 | 36,00 + 1,58 | 0,22 
bd eee 81 | 12,80 = | 12,00 1,28 | 0,65 | 
fe, ea 12 1,90 | 3,00 ++ 0,67 1,64 | 

DWHARRE coh cOAT Ganges tesnetneeees 79 | 12,18 | 12,00+1,23 | 0,39 
{IDE ee atl Boceias Secon scaesnaciines 3 | 0,47 | «1,00 + 0,39 | = 1,36 


The agreement between expectation and observation is good. The same holds 
true of the ratios obtained in the separate F3 families. Consequently the factorial 
explanation given must be correct. 

Before leaving the inheritance of flower colour in this cross the following 
segregation curiosity may be specially mentioned. Plants of the constitution Aa HH Rr 
(pink) give segregation in 12 pink : 4 white, that is masked monohybrid segregation, 
because the 12 pink plants are 9 AH R + 3 AH and the 4 whites are 3 HR +1 aHr. 

The homozygous H factor hides the segregation of R.. The change between 
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) 
presence and absence of A is all that comes to light. The segregation is phenotypi- 
cally monohybrid, though in reality it is dihybrid and requires the presence of a 
third factor. The parent types might in this case have been aa HH RR (white) and 
AA HH rr (pink) or resp. AA HH RR and aa HH rr, that is in both cases one homo- 
zygous pink and one homozygous white biotype. Thus, two constant types showing 
only one phenotypical difference may give monohypbrid segregation, though this is due 
to the interplay of several factors. 

Inheritance of stem colour. — Both parent lines and F; have coloured stems 
(darker in T—G than in T—B). Of the F2 plants 196 had coloured, 16 had pure 
green stems. This indicates two different stem colour factors, S in T—G and V in 
T—B. S has a stronger effect than V. The F2 ratio would consequently be 15 
coloured: 1 green. The values observed were 14,79: 1,21 + 0,27 (D/m, = 0,78). The 
factorial interpretation was further verified by the Fs analysis. Three progenies 
(n = 54, 58, 41 resp.) from green-stemmed mother plants were constant green, 3 pro- 
genies from mother plants with coloured stems gave obviously monohybrid segrega- 
tion (61:17, 41:8 and 82:23), 7 progenies gave bifactorial segregation (72: 3, 
53:3, 78:1, 79:3, 67:3, 48:3, 65:2, and 53:1 respectively). In the remaining 
18 Fs families no plants with green stems were segregated. The number of indivi- 
duals of each family, however, varied between 21 and 91. Thus it is probable 
that some of the families in reality belonged to the 15:1 category. 

The green-stemmed types are non-albinos, and there is no correlation between 
stem colour and flower colour, as already mentioned. It is interesting to find in the 
same cross polymeric factors for red flower colour and for stem colour. As will 
be discussed later (p. 294), this may have some connection with the chromosome 
number of the species. 


Cross 9, T—C XK T—D. (10 F; plants, 192 F2 plants). 

Phenotypical differences: — T—C has white upper lip and yellowish white 
buds, T—D has faintly violet upper lip and flesh-coloured buds. 

Factorial differences: — T—C is hh, T—D is Mihi. 

Segregation: — F; was intermediate, F2 gave monohybrid segregation in 139 
plants like T—D or F; and 53 plants of the T—C type, that is 2,90: 1,10 + 0,13 
(D/mp = 0,77). 

Cross 10, T—C X T—F. (2 F: plants, 109 F2 plants). 

Phenotypical -differences: — T—C is white-flowered with basal spot on the 
side laps, T—F is red diffuse. 

Factorial differences: —-T—C is rr, T—F is RR. 

Segregation: — F; showed complete dominance for T—F, in Fe2 there was 
monohybrid segregation in the ratio 84 red:25 T—C, that is 3,08: 0,92 + 0,17 
(D/mp = 0,47). 


Cross 11, T—C X T—G. (3 F: plants, 113 Fe plants). 

Phenotypical differences: — T--C is white-flowered, T—G red-flowered of the 
distinct type. 

Factorial differences: — T—G is AA hihi, T—C is aa hh. 

Segregation: -— In F1 there is complete dominance for T—G. The Fe segrega- 
tion is dihybrid, giving the ratio 12:3:1. The values observed were 85 red distinct 
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:24 T—D :4 T—C, that is per 16: — 12,04 + 0,65 (D/m, = 0,06), 3,40 + 0,59 (D/mp == 0,68) 
and 0,57 + 0,36 (D/m, = 1,19). 


Cross 12, T—C XT—N. (1 F: plant, 97 Fe. plants). 

This cross is a phenotypical and factorial repetition of the cross T—C X T—F 
(cross 10). Here also monohybrid segregation was obtained, 67 F2 plants being red 
and 26 white, that is the ratio 2,88 : 1,12 + 0,18 (D/m, = 0,67). 4 F2 plants were, how- 
ever, different, 3 of them were of the T—D type and 1 of a previously unknown type 
(white, but without clear basal spot). The occurrence of these aberrant types needs 
a special explanation. The case is further considered on p. 217. 


Cross 13, T—C X 26—63. (6 F: plants, 219 Fe plants). 

Phenotypical differences: — T—C is white, 26—63 is light red of the dif- 
fuse type. 

Factorial differences: — T—C is rr, 26—63 is (probably) RiR1. 

Segregation: — F; showed dominance for red, Fz gave monohybrid segregation 
in 177 light red : 42 white, that is 3,23: 0,77+ 0,12 (D/mp = 1,92). 


Cross 14, T—C X 26—64. (6 F: plants, 180 F2 plants). 

The cross is parallel to the preceding cross, with the exception that 26—64 is 
darker red than 26—63. Consequently, 26—64 is probably RR instead of Rif. 
There was monohybrid segregation in this case also in the ratio 128 red : 52 white, 
that is 2,84: 1,16 + 0,13 (D/m, = 1,23). 


Cross 15, 26—63 X 26—64. (9 Fi plants, 126 F2 plants). 

Phenotypical dijferences: — 26—63 is light red, 26—64 is darker red. 

Factorial differences: — 26—64 is probably RR, 26—63 is RiR:. 

Segregation: — F; was red, of intermediate intensity, in F2 all plants were red, 
no segregation of whites occurred. This, in connection with the two preceding 
crosses proves the existence of a multiple allelomorphic series for different intensities 
of red flower colour. This cross cannot possibly be of the 15:1 type as the ratio 
observed 16,00 : 0,00 + 0,35 gives a D/m, value = 2,86. 

With some difficulty it was possible to classify the plants into 101 dark red: 
25 light red. Supposing this to be monohybrid segregation the ratio obtained is 
3,21: 0,79 £ 0,15 and D/m) = 1,40. 


Cross 16, 26—29 X 26—33. (2 F: plants, 167 Fe plants). 

This cross is completely parallel to cross 15. The difference is the same, 26—29 
being dark red, 26—33 light red. In Fe there was no segregation of white types. 
With some difficulty classification was made into dark and light red. 128 plants 
were included in the first category, 39 in the latter. To control the reliability of the 
classification a new count was made 10 days later, without knowledge of the first 
values. Of 53 plants investigated 43 were classified as before, the remainder were 
included in the opposite category. In any case the segregation is in all probability 
really monohybrid. 


Cross 17, T—D X T—E. (10 F: plants, 116 F2 plants). 
Phenotypical differences: — T—D is faintly violet, T—E is light red of the 
diffuse type (though the light red colour does not completely hide the recessive 


basal spot). 
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Factorial differences: — T—D is hihi rr, T—E is hh RR. 

Segregation: — In F; the T—E type was dominant, in F2 81 plants were red 
like T—E, 23 were of the T—D type and 12 belonged to the T—C category. The 
ratio 12:3:1 is expected. The values observed per 16 are 11,17 + 0,64 (D/m, = 1,30), 
3,17 £ 0,58 (D/my = 0,29), 1,66 + 0,36 (D/m, = 1,83). 


Cross 18, T—D X T—F. (5 F: plants, 153 Fe plants). 

Phenotypical differences: —- The difference is the same as in cross 17, with the 
exception that T—F is darker red than T—E. 

Factorial differences: — T—D is hihi rr, T—F is hh RR. 

Segregation: — In F; there was dominance for T—F, Fe2 segregated in 109 red 
(like T—F), 34 T—D and 10 T—C. According to the ratio 12:3:1 this gives the 
values 11,40 + 0,56 (D/m, = 1,07), 3,56 + 0,51 (D/mp = 1,10) and 1,05 + 0,31 (D/mp —0,16). 


Cross 19, T—D X T—G. (2 Fi plants, 195 F2 plants). 

Phenotypical differences: — T—D is faintly violet, T—G is red distinct. 

Factorial differences: — T—D is aa, T—G is AA. Both are Mihi. 

Segregation: — In F; the T—G type was completely dominant. F2 consisted 
of 154 red (like T—G) and 41 plants of the T—D type, that is 3,16: 0,84 + 0,12 
(D/m py = 1,33). 


Cross 20, T—E X T—G. (2 F: plants, 69 F2 plants). 

Phenotypical differences: — T—E is light red of the diffuse type, T—G is 
darker red with a distinct basal spot on the side laps. 

Factorial differences: — T—E is aa hh R,Ri, T—G is AA hihi rr. 

Segregation: — The F; generation was intermediate. As the cross involves a 
difference of 3 different factors the following ratio should be obtained in F2: — 
60 red: 3 T—D:1 T—C. Of the 69 F2 plants 67 were red and 2 were of the T—C 
type. This gives the values 62,14 + 1,87 (D/mp = 1,14), 0,00 + 1,63 (D/m, = 1,84) and 
1,86 + 0,96 (D/m, = 0,90). The number of F:2 plants in this cross is too small to 
verify the factorial explanation definitely. The segregation of white plants, how- 
ever, shows that different factors for red are involved. The red types should be 
partly red diffuse, partly red distinct. Owing to the light red colour caused by the 
Ri factor, classification in this respect proved impossible. 


Cross 21, T—E X T—N. (2 F; plants, 73 F2 plants). 

This cross is another parallel to cross 15 and 16. Both lines are red diffuse 
(T—E lighter than T—N). In F? all the plants were red, no white segregates occur- 
ring. Though the number of individuals is not sufficient to exclude the possibility 
of a 15:1 ratio, it is more probable that the factors are allelomorphic and the 
segregation monohybrid. Classification into 46 dark red: 16 light red was made 
with some difficulty. 


Cross 22, T—F XT—G. (5 F: plants, 142 F2 plants). 

Phenotypical differences: — This cross is parallel to cross 20, with the excep- 
tion that T—F is darker red than T—E, thus, T—F is red diffuse, T--G is red 
distinct. 

Factorial differences: — T—F is aahhRR, T—G is AA Iyhirr. 

Segregation: — F, is intermediate, the F2 segregation is trihybrid. The ratio 

60 red :3 T—D : 1 T—C is expected. The numbers observed were 127: 10:5 respec- 
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tively, that is per 64: — 57,24+ 1,30 (D/m, = 2,12), 4,51 1,14 (D/m) = 1,82) and 
2,25 + 0,67 (D/mp = 1,87). The D/m, value of the first category is rather high. 
Further experiments must decide whether this is due to some special cause. In 
this cross also accurate classification into »diffuse» and »distinct» types within the 
red category proved to be impossible. 


Cross 23, T—G XT—L. (4 F: plants, 211 F2 plants). 

Phenotypical differences: — T—G is red distinct, T—L is red diffuse. 

Factorial differences: — T—G is AArr, T—L is aaRR, both are hihi. 

Segregation: — F; was intermediate, F2 consisted of 148 red diffuse, 51 red 
distinct and 12 plants of the T—D type. If we, as usual, suppose that the colour 
distribution called »red distinct» is due to pleiotropism of the A factor and that »red 
diffuse» is in the same way due to the R factor the theoretical ratio 12 red diffuse : 3 red 
distinct : 1 T—D is expected in Fo, as R is epistatic to A. The following values weré 
obtained per 16: — 11,22 + 0,48 (D/m, = 1,63), 3,87 + 0,43 (D/mp = 2,02) and 0,91 + 0,27 
(D/mp = 0,33). Concerning the first two categories the accordance between expec- 
tation and observation is not quite satisfactory. The relation diffuse : distinct is 
3:1 rather than 4:1. According to this another factorial explanation seems to be 
more plausible. 


Suppose that the diffuse colour distribution is due, not to pleiotropism of R but 
to a special independent factor D the action of which is visible only in red-coloured 
flowers. In that case the segregation is trihybrid giving the ratio 45 red diffuse : 
15 red distinct: 4 T—D. According to this ratio the observed values are 44,89 + 2,01 
(D/my = 0,05), 15,47 + 1,87 (D/m, = 0,25) and 3,64 + 1,07 (D/m) = 0,34). The excellent 


accordance between expectation and observation is a strong argument in favour of 
the second factorial explanation. It should also be noted that some of the segregated 
T—D plants had basal spots less distinct than usual, possibly due to the presence 
of the D factor. The thoroughly analysed cross T—B X T—G (cross 8, p. 195), 
however, gave the result that diffuse distribution of the red colour was due to pleio- 
tropism of the red factor R in T—B, or to a factor showing close linkage to R. 
This was for instance evident from the fact that white F2 plants throwing reds in 
Fs only gave red diffuse, never red distinct types. These facts from cross 8, however, 
are not necessarily incompatible with the explanation given of the present case. 
Firstly it is not certain that the red factor in T—L is identical with that in T—B, 
secondly it is possible that in T—B the R and D factors are linked, in T—L on the 
contrary they are independent of each other. This important question requires further 
analysis. 

Inheritance of stem colour: — As in the cross T—B X T—G segregation of 
green-stemmed plants in F2 was obtained in the present case also. The parent lines 
have both coloured stems, evidently caused by different factors. The stem of T—G 
is darker than that of T—L. Among the F2 plants 13 had pure green stems, 47 had 
faintly coloured stems (like T—L) and 148 plants had about the same colour as T—G. 
Assuming the ratio 12:3: 1 the values observed per 16 are 11,38 + 0,48 (D/m,, = 1,29), 
3,62 + 0,43 (D/mp =: 1,44) and 1,00+ 0,27 (D/mp = 0,00). Supposing that the factor 
for stem colour in T—L is identical with the V factor in T—B (which remains to 
be proved), the cross corresponds to the formula SS vv X ss VV. 

Hereditas XIII, 14 
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Cross 24, T—I X T—J. (4 Fi plants, 116 Fe plants). 

Phenotypical differences: — T—-J has a marked white spot on the side laps, 
which is lacking in T—I. Both are red diffuse. 

Factorial differences: -—- T—J is ff, T—I is FF. 

Segregation: — F; showed incomplete dominance for T—I, F2 gave monohybrid 
segregation. 93 plants had no spot and 23 were of the T—J type, that is the ratio 
3,21 : 0,79 + 0,16 (D/my = 1,31). 

Further data on the inheritance of stem colour. — The segregation of plants 
with pure green stems in F2 of the crosses T—B X T—G and T—G X T—L has 
already been described. In almost all the other crosses the stems of all F2 plants 
have been more or less coloured. Only in the cross T—E X T—G were 2 of the 69 F: 
plants green-stemmed (not the white-flowered plants!). Thus T—E is probably 
ss VV. The lines T—D and T—C, both with dark stems must be SS VV, as in crosses 
with T—B and T—G they give no green segregates. — A sure analysis of the stem 
colour factors of the different lines may be made by crosses with the constant green- 
stemmed segregates from T—B X T--G and T—G X T—L. 


Summary of factorial analysis in G. Tetrahit. — Referring to the 
factor-definitions given above (p. 193) the results hitherto obtained may 
be summarized in the following formulae. 


Factorial constitution 





Re ee eee aa HH rr ii (FF) (ss) (VV) 
| OE roar ae tera ar trree aa HH RRII FF ss VV 
MEEAG Shoo dee RA AE WARE aa hhrrIil FF SS VV 

[ (DS eee ere aa h,h, rr Il FF SS VV 
i er ee ee Te on aa hh R,R, Il FF ss VV 
a RE Cn ree mers ere rT aa hh RRII FF (ss) (VV) 
AAG oe oie uw ic a eee AA h,h, rr Il FF SS vv 
PM tanec ee eheweseretaen aa h,h, (RR) Il FF ss (VV) (DD *) 
BE as See eee ek y aa (hh) RR II FF 

Oe Pere ere ee rere (aa) (hh) (RR) Il FF 
oe Pe ae eer ere (aa) (hh) (RR) (ii) ff 
PE Sc arcwen ean wkbauace aaHH..Il.. 

I ig nana kw ae ee aa hh (R,R,) Il FF 
| eer ere renee aa hh (RR) II FF 


In some cases the formulae contain factors (enclosed in brackets), 
the presence, absence or identity of which is still somewhat dubious. 
In the main, these formulae must be correct, taking special considera- 
tion to the thoroughly investigated allelomorphs A—a, H—h,—h and 
R—R,—r. 


1 See cross 23, p. 201. 
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CORRELATION BETWEEN FLOWER COLOUR AND SPEED OF 
DEVELOPMENT. 

In F, of the cross T—B X T—G it was noticed that the white- 
flowered plants began flowering later than the red and pink plants. 
The type of flower colour was classified three times. At the first coun- 
ting 135 plants had begun flowering, of these 11,1 % were white, 25,2 % 
were red and 63,7 % pink. The definite values of this F, generation 
(n= 207) were 15,9 % white, 22,2.% red and 61,3 % pink. The pro- 
portion of white plants has increased, while there is a decrease in the 
proportion of red and pink ones. 

This observation led to a closer study of this and other crosses. 
The results are tabulated in table 4. Two or three countings have been 
made with an interval of about 3—4 days between each counting. The 
proportion of different colour types to each other was compared. To 
take an instance: — in F, of the cross T—B XK T—G the relation between 
the number of white- and red-flowered plants (column d) at the first 
counting was found to be 0,44 (column e), at the second counting 0,61 
(column h) and at the third 0,72 (column k). Thus the proportion of 
white plants has increased. If the relation white: red at the first 
counting is given the value 1,0, the relative values at the second and 
third countings become 1,4 and 1,6 resp. In column n the difference 
between the relative value at the first and last counting is given. The 
value + 0,6 thus indicates that the relation white : red has increased. 
The number of individuals compared are given in columns f, i and I. 

The relation white: red in F, and F; shows a general and un- 
questionable increase. The same holds good of the relation white : 
pink. Inter se the pink and red plants show no difference as is indi- 
cated by the values -+ 0,1, — 0,1 and 0,0 in column n. The T—D types 
are still slower than the white-flowered plants, they are the slowest of 
all types, as is evident from the general decrease of the relative values. 
The same thing is repeated also in the other crosses tested (T—D X 
T—G, T—D X T—E, T—D X T—F, T—F X T—G, and T—G X 
T—L). Ina few other crosses where T—D types and reds were segre- 
gated in the same generation no differences could be noticed as most 
of the plants had already started flowering when the cross was taken 
under observation. Considering the rather large material investigated 
(3811 plants) the following conclusion can safely be drawn: — Red 
and pink plants begin flowering earlier than white-flowered plants, the 
T—D (and probably also T—C) types flower still later. 

Judging from the cross T—G XK T—L there also seems to be some 
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difference between the different red factors, A and R (table 4). Red 
distinct types with the A factor reach the flowering stage a little later 
than types carrying R or R-+- A. In this cross the first counting gave 
114 red diffuse : 18 red distinct — 6,33, the third counting gave the ratio 
148 : 51 — 2,9. Both red categories, however, are earlier than T—D. 

A pleiotropic action of the red factors may possibly be the cause 
of this. Though no height measurements have been made it may be 
assumed that the different colour types are on an average equally tall, 
both in regard to the maximal height and the height at the beginning 
of the flowering. A certain quantity of vegetative development pre- 
cedes the flowering period. There is no indication that this quantity 
should be different in the different colour types. Probably it is a 
question of differential speed of development, i. e. finally a slight diffe- 
rence in the rate of the cell divisions. On this account the plants 
carrying red factors attain the degree of vegetative development, neces- 
sary for the beginning of the flowering period more rapidly. 

According to GOLDSCHMIDT (1927) the ontogenetic development 
consists of a series of reactions, the speed of which is ultimately deter- 
mined by the quantity of the genes causing the reactions. 

The present case seems to agree with such views. With regard to 
the attainment of the flowering stage, three different degrees of speed 
have been distinguished and there are actually on an average three 
different quantities of red factors corresponding to these. In the red 
and pink category each plant has one or both red factors in single or 
double doses, in the white category part of the plants have one of the 
red factors (R) in single or double doses, while red factors are lacking 
in all plants belonging to the T—D category. 

Several cases are known where a factor which causes a morpho- 
logical character also has a physiological effect. This, indeed, is pro- 
bably always the case, though generally the physiological effects escape 
observation. A good instance of this is the red nerve factor in Oenothera 
(HERIBERT-NILSSON 1920), which besides its morphological effect also 
causes a higher frost resistance and a quicker rate of growth of the 
pollen tubes. In wheat (NILSSON-EHLE 1914) red pigment in the seed 
coat prevents premature germination. In Pisum (RASMUSSON 1927) 
flower colour factors influence the quality of the seed coat and in this 
way the germination. Besides the morphological effect the recessive 
mutations in Drosophila and Antirrhinum have also physiological con- 
sequences —- a more or less pronounced degree of sublethality. In 
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Galeopsis the slow development of types in which red factors are 
lacking may perhaps be interpreted as a very slight sublethality. 

There is some indication that the higher speed, correlated with the 
red factors plays a réle even in the haplophase, causing differential 
pollen tube growth as in Oenothera. In crosses where red types and 
T—D plants segregate, there is often a relative but small deficit of 
T—D plants. Differential seed germination does not seem to be the 
cause of this, thus certation is a possibility to be considered. The data 
obtained will be discussed later on after more thorough-going investi- 
gations on this point. 


FACTORIAL ANALYSIS IN GALEOPSIS BIFIDA. 


In order to analyse differences in flower colour in Galeopsis bifida 
18 different crosses, involving 10 pure lines were analysed to F, or 
further: — 6 of these lines (B—A, B—B . . . B—F) have been crossed 
diallelly in almost every possible combination. 

The lines used are characterized as follows: — 

B—A (PI. IV, fig. 13): — White flowered, buds yellowish-white, the 
middle lap of the lower lip strongly violet-coloured. No net-work is 


visible. In the following this type of colour distribution is called 
»diffuse>». 

B—B (PI. IV, fig. 14): — Similar to B—A, but the violet colour is 
still more intensive. The upper lip is faintly violet-red, the buds 
light red. 

B—C (PI. IV, fig. 16): — Red-flowered, the middle lap not diffusely 
coloured but with a distinct ’ net-work reaching to the edge of the lap. 

B—-D (PI. IV, fig. 15): — Like B—C but lighter red. 

B—E (Pl. IV, fig. 17): — Like B—C but yellowish red in colour. 

B—F (PI. IV, fig. 18): — Yellow flowers, violet net-work of the 
distinct type. 

B—G (Pi. IV, fig. 20): — White flowers, the net-work is »half- 
diffuse», i. e. indications of net lines which run together to a diffuse 
spot in the distal part of the lap. The violet colour is weak and pale. 

26—92: — Like B—G white-flowered and »half-diffuse», but in a 
somewhat different way. The violet colour is stronger. 

26—74: — White-flowered of the distinct type. 


1 In bifida the terms diffuse—distinct are used to designate the condition of the 
middle lap, in Tetrahit to characterize the colour distribution of the side laps. 
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The analysis has led to the identification of the following factors: 
R—R,—R,.— 1 is a series of multiple allelomorphs causing the diffe- 
rent intensities of red colour. R is the »strongest» factor, rr gives white. 
G is a factor for yellow colour. D, E and C are three different factors 
influencing the condition of the net-work. DD gives diffuse middle lap, 
dd is distinct. E is a factor with less effect giving the half-diffuse type. 
C, finally, is a factor with very slight effect causing the net-work of 
B—C to be less clearly distinct than in the other distinct types. J is an 
intensity-factor only effectual in the presence of the red factors. K is 
an inhibiting factor acting on /. 

The correctness or probability of these definitions is evident from 
the following crosses: — 


Cross 1, B—A X B—C. (15 F: plants, 283 Fe plants, 1050 Fs plants and 562 
F, plants). 

Phenotypical differences: —- B—A is white diffuse, B—C is red distinct. 

Factorial differences: — In the main two pairs of factors are involved, B—A 
being rr DD and B—C RR dd. 

Segregation: — In F; there was complete dominance for red and prevalence for 
diffuse net-work. The F2 generation gave dihybrid segregation in the ratio 164 red 
diffuse :57 red distinct : 49 white diffuse: 13 white distinct. The classification was 
made without difficulty. The values observed per 16 are 9,27 + 0,47 (D/m, = 0,57), 
3,22 + 0,37 (D/my = 0,59), 2,77 + 0,37 (D/mp = 0,62) and 0,74 + 0,23 (D/m, = 1,18). 

An Fs; generation consisting of 30 families was raised (table 5). Of 14 pro- 
genies from red diffuse F2 plants 2 were constant or probably constant, 1 gave segre- 
gation in 3 red diff. : 1 white diff. (n = 47, D/mp = 0,60), 3 gave segregation in 3 red 
diff.: 1 red dist. (in all 145 plants, D/mp) = 1,86) and 8 gave dihybrid segregation in 
the 4 F2 categories (in all 273 plants, D/mp = 1,65, 0,29, 1,37 and 0,74 respectively). 

Of 7 progenies from red distinct F2 plants 2 were possibly constant, although 
the number of individuals was too low to definitely prove the constancy, 5 gave 
segregation in 3 red distinct : 1 white distinct (in all 112 plants, D/m,) = 0,44). 

Of 6 progenies from white diffuse F2 plants 1 was constant, 5 gave segregation 
in 3 white diffuse : 1 white distinct (in all 166 plants, D/m) = 1,00). 

Finally, 3 progenies from white distinct F2 plants were constant in Fs. 

These segregations all agree very well with the dihybrid scheme, one Fs family, 
however, was different. The mother plant was red diffuse. The progeny (after iso- 
lation) consisted of 52 plants of which only 3 were clearly red distinct, the rest 
were classified as red diffuse. Supposing monohybrid segregation, the ratios obser- 
ved were 3,77 : 0,23 + 0,24 (D/m,, = 3,21). Evidently this cannot be ordinary mono- 
hybrid segregation. Some disturbing complication must be present. In this case 
classification was difficult on account of the intensive red colour characterizing on 
an average the whole family. Some plants were judged to be homozygous red 
diffuse, others gave the impression of being heterozygous, 3 plants were almost red 
distinct, but according to the principle of classification they had to be included in 
the diffuse category. From 11 different plants of this family an F, generation was 
raised (table 6). 2 families from red distinct plants were constant and 3 gave 
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TABLE 5. F;-segregation in the cross B—A K B—C. 
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F,-segregation | 
Colour of inal | en 
the mother 2] tley o 2| n Type of segregation | Corner 
9 edly ele 3/22 7” ores | of the mo- | 
plant RE PSSe Ss | | 
| =| ew PS FS | | ther plant 
red diffuse | 19 | — | — | — }19/ red diffuse, constant? | RR DD 
» | 32) — | — | — | 32] » » | » 
» | 37 | — | 10 | — 47/3 red diff.: 1 white diff. | Rr DD 
» | 58/11) — | — 69/3 red diff: 1 red dist. | RR Dd | 
» | 39 | 13 | — | — | 52) » » | » 
| » =| Bi | 1a » » » 
| » } 18! 3)| 3 | 0 | 24/9: 3: 3: 1 (F,-type) | Rr Dd 
| » } 26/10; 7| 4/47) » | > 
| » } 21) 8/12] 4/45! » | » 
| » |. 24 | 7| 3/42 » » 
» | 25 13) 14 3 |55| » bo \4 
» | 2! 9) 12) 4 | 46) » | » 
» | a] a) 4) 2yat) » » 
» | 1/11 1] 0] 3| » » 
red distinct | — | 15 | — | — | 15 | red dist., constant? | RR dd 
» — | 19} — | — 19) > ? | » 
» — 22) —_ 6 |28 3 red dist.: 1 white dist. | Rr dd 
» —|20|—| 9/29] » | » 
| » —i ee ee » » 
| » — | 16 — | 7 | 23) » » 
| » — | 24 ~ 3 27) » » 
white diffuse | — | 35 | — | 35) white diff., constant rr DD 
» — | — | 39 | 10 | 49|3 white diff.: 1 white dist. rr Dd 
»* — | — | 26 | 11 |37| » | » 
» —|— | 34} 5 | 39 | » | » 
» —|—| 15] 3/18] » | » 
» —{}—| 16] 7/23 » | » 
white distinct) + | — | — | 32 /32/ white dist. constant =r dd 
» — | — | — | 36 | 36| » 
» —|—]—] 35 |35| » 











ordinary monohybrid segregation (in all 173 plants in the ratio 3,12 : 0,88, D/m, = 0,92). 
In these families the red colour was not intensive, and classification was easy. 2 
other families on the contrary were intensive in colour and evidently of the same 
type as the mother family, giving segregation in 40:6 and 63:5 respectively, that 
is per 4 (in all) 3,61:0,39+ 0,16 (D/mp = 3,81). 4 families were constant (?) red 
diffuse (n = 58, 69, 63 and 59 resp.) with a more or less intensive colour. 

These facts can be explained on assuming the presence of an intensity factor /. 
A plant of the constitution Dd Ji will give a progeny consisting of 9 DI + 3 Di +3 dl 
= diffuse and 1 di=— distinct. In such a case the ordinary segregation in 3:1 will 
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TABLE 6. F,-segregation in the cross B—A K B—C. 
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F,segrega- ; Factorial 
. tion in | cont of red Type of segrega- | constitution 
The mother plant classified as o| 3 . : 
3 3!<0 | colour in F, tion of the mother 
£2) 23 plant 
T| 
io aa 
red distinct ...................../ — | 12) not intensive distinct, constant) dd ii 
Di ade deeeateayseeastessee |} —| 9 | » | » » » 
red diff., heterozygous (dist.?) | 40 | 6 intensive 15 diff.:1 dist. | Dd Ii 
» » 48 | 16 | not intensive 3 diff.:1 dist. | Dd ii 
» » 39 | 12 » » | » 
| » » | 48 | 10 | » » » 
‘red diffuse, homozygous...... | 63] 5 intensive 15 diff.:1 dist. | Dd Ii 
| | | | | Homozy- 
| | \gous in DD 
| | | | | or IJ or 
» » | 58) — | » diffuse, er! both 
» » | — | » | » » 
» » | 63 | — » » | » 
» » £ so » | » | » 


be altered to a 15:1 segregation. To this type the Fs family in question and two of 
its F, progenies evidently belong. They are also characterized by intensive red 
colour. In all 166 plants segregated in the ratio 14,65 : 1,35 + 0,30 (D/mp = 1,17). The 
agreement between expectation and observation is quite good. 

This assumption of a special intensity factor is supported by the fact that 
already in i» several plants showed a strikingly intensive colour. As the F; plants 
were not intensively coloured the inheritance of the J-factor must be explained in the 
following way. One of the parent lines — the B—A, as is evident from other crosses 
— is homozygous for / but is at the same time homozygous for one or two inhibiting 
factors influencing J (compare the white-flowered Tetrahit line T—B, which is homo- 
zygous for a strong red factor R and an inhibiting factor H). In the second parent 
line both factors must be lacking. F1 will contain both factors and is not intensively 
red, in F2 combinations will segregate in which the J factor is present and the inhib- 
iting factor (K) absent. This will result in the intensive red colour. Supposing one 
inhibiting factor, */13 of F2 will belong to this category, supposing two K factors, 
only °/¢, of the F2 plants will be intensively red. At present it is impossible to decide 
between these alternatives. 

Inheritance of quantitative differences in the cross B—A X B—C. — The inheri- 
tance of some quantitative differences in the cross B—A X B—C was investigated: — 
length, breadth, index and sum of the dents of the leaf and absolute length and 
index of the calyx (absolute length: the length of the longest lobe). The measure- 
ments were limited to the parent lines F; and F2 which in 1926 were cultivated 
simultaneously and side by side. Each plant mean is based on the measurement of 
4 leaves resp. calices. The statistical data are given in table 7. From lack of space 
I must refrain from publishing the distribution of the variates. Anyhow, all that 
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TABLE 7. Inheritance of quantitative differences in the cross 



































B—A X B—C. 
muse 4d | Character measured | M+m 6 | n | Vv 
| generation | | | 
| ) | 0 ) i 
B—A | Length of leaf 83,80 + 1,67mm.| 9,31 31, yn 
| B—C » 99,93 + 1,74 » | 10,30 35 | 1053 
F, » 99,42 + 2,52 » | 9,07 | 13' | 9,1 
F, | » 89,19 +128 » 12,55 103 | 14,0 

B—A | Breadth of leaf —47040,7mm. 5,30) 31) Aa 

B—C » 19,64 +093 » | 5,50 | 35 | 11, 
F, | » '48,e2+1,16 » | 4,20 | 2 | 8,6 
F, | » 44,15 4-060 » 612 | 103 | 13,9 
| BA | Leaf index | 1,81 + 0,02 hn) 
B--C | » 2,01 + 0,02 0,09 35 4,5 
F, » | 2,06 + 0,03 0,11 13 5,3 
F, | » 2,05 + 0,02 | Os | 103 | 8,3 
| | 
| B—A Sum of leaf-dents 16,90 + 0,36 1,98 31. yr 
| B—C | » (19,66 + 0,30 1,80 35 | 9,2 
| F, | » 21,00 + 0,39 1,41 13 | 6,7 
= 3 | » 20,15 + 0,29 208 | 103 | 148 
| B—A Length of calyx 12,72 +0,15mm.; 0,82, 32 | 64 | 
B—C » 14,224+0,13 » | Og | 50 | 6,3 | 
| F, | » 13,97-+0,20 » | O76 | 14 | 5a | 
| F. | » 13,550.11 » | 1s7 | 151 10. | 
| 
| B—A Index of calyx | 2,06 + 0,02 0,10 | 32. 4o | 
| B—C » | 1,95 + 0,01 | 0,09 | 50 4 | 
F, | » | 1,94 + 0,02 0,08 | 14 4. | 
| F, | “ y | 2,01 + 0,01 O12 | 151 5,7 


can be done about these measurements is to prove that in most cases the parent lines 
are significantly different, F1 intermediate and F2 showing a continuous variation. 
In all the cases the coefficient of variation is greater in F2 than in the parent lines 
or F;. This must be regarded as due to a complicated segregation which is practically 
not open to any factorial explanation (cf. TEDIN 1925). The results obtained, how- 
ever, may serve as an illustration of the occurrence and inheritance of quantitative 
differences in line crosses in the Tetrahit-bifida group. Though no measurements 
have been made, the same undoubtedly recurs in all the other line crosses described. 








1 For comparison the values of m and v have been calculated, though only 


13 F,-plants were available. 
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Cross 2, B—A X B—D. (3 F: plants, 148 Fe plants). 

Phenotypical differences: — B—<A is white diffuse, B—D light red, distinct. 

Factorial differences: — B—A is rr DD, B—D Rif: dd. 

Segregation: — F, was light red, diffuse, F2 gave dihybrid segregation in 77 light 
red, diffuse : 29 light red, distinct : 34 white diffuse : 8 white distinct. Calculated per 
16 the ratios observed are 832+0,65 (D/mp = 1,05), 3,14£0,51 (D/m, = 0,27), 
3,68 + 0,51 (D/mpy = 1,33) and 0,86 + 0,32 (D/mp = 0,44). In this cross also some of 
the F2 plants were characterized by intensively red colour, probably due to the same 
cause as in cross 1. 


Cross 3, B—A X B—E. (3 F; plants, 83 Fe plants). 
Phenotypical differences: — B—A is white diffuse, B—E yellowish red, distinct. 
Factorial differences: — B—A is rrgg DD, B—E RR GG dd. 
Segregation: — F, was red diffuse, F2 gave trihybrid segregation in the following 
ratio: — 
Observed Observed Expected 

Category per 64 per 64 D/my 

red diffuse 55 40,87 36,00 + 3,49 1,40 
» distinct 7,71 12,00 + 2,74 - 1,57 

yellow diffuse 10,80 9,00 + 2,44 0,74 

> distinct 1,54 3,00 + 1,48 0,99 
white diffuse 3,08 3,00 + 1,48 0,05 

» distinct 0,00 1,00 + 0,87 1,15 


The number of F2 individuals is rather low, but all the same the agreement 
between observation and expectation is good. In this cross also some of the F2 plants 
were intensively red. This indicates that both the intensity factor / and its inhibiting 
factor (or factors) are present in B—A, as in crosses between this line and the red- 
flowered lines T—C, T—D and T-—E intensively red types appear in F2 but not in Fi. 
It is more probable that the inhibiting factor is present in B—A than in each of the 
other three lines. 


Cross 4, B—A X B—F. (2 F; plants, 119 F»2 plants). 

Phenotypical differences: — B—A is white diffuse, B—F yellow distinct. 

Factorial differences: — B-—A is gg DD, B—F GG dd. 

Segregation: — F; was yellow diffuse, F2 gave dihybrid segregation in 68 yellow 
diffuse : 28 yellow distinct: 20 white diffuse :3 white distinct, that is per 16: — 
914+ 0,73 (D/mp= 0,19), 3,764 0.57 (D/m, = 1,33), 2,69 0,57 (D/my) = 9,54) and 
0,40 + 0,36 (D/m, = 1,67). 


Cross 5, B—A X B—G. (3 F; plants, 83 F2 plants, 738 F3 plants). 

Phenotypical differences: — B—A is diffuse, B—G is half-diffuse, both are white. 

Factorial differences: — B—A is DD ee,,B—G dd EE. 

Segregation: — F; was diffuse, F2 segregated in 61 diffuse : 14 half-diffuse : 8 
distinct. The segregation of distinct types makes the following explanation plausible: 
— DE and D — diffuse, E — half-diffuse, de — distinct. The ratio 12:3:1 is to be 
expected. The values observed per 16 are 11,76+0,76 (D/m, = 0,32), 2,70 + 0,69 
(D/m, = 0,43) and 1,54 + 0,43 (D/m, = 1,26). 
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To test the validity of the F2 results an Fs generation consisting of 17 families 
was raised (table 8). 2 families from distinct mother plants were distinct and con- 
stant. 2 families from half-diffuse mother plants were also constant, while 3 other 
families gave segregation in 3 half-diffuse:1 distinct. Among 10 progenies from 
diffuse mother plants 4 were constant, 1 segregated in the ratio 3 diffuse : 1 distinct, 
2 segregated in 3 diffuse: 1 half-diffuse, and 3 gave dihybrid segregation according 
to the 12:3:1 ratio. These three gave in all 103 diffuse : 28 half-diffuse : 11 distinct, 
that is 11,61 + 0,58 (D/m, = 0,67), 3,15 + 0,52 (D/m) = 0,29) and 1,24 + 0,33 (D/m, = 0,73). 








TABLE 8. F;-segregation in the cross B—A K B—G. 


| ee ; 
| | Factorial 











| F,-segregation in | | | 
Type of the l | ; sian | constitution | 
| mother plant ee half- | dis- | , | eee ger | of the mo- | 
| | diffuse tinct | | | ther plant | 
| | | | 
| : : 
| distinct  — — | 20 | 20 | distinct, constant dd ee | 
| » i; — | — | 23 23 | bs » | 
| half-diffuse | — | 34 — 34 | half-diffuse, constant | dd EE | 
| » |— | 3 [Bea 33 | » » | 
| » | — | 29 | 5 | 34 | 3 half-diff.: 1 dist. dd Ee | 
| » ; wed 24 9 33 » » | 
| » — | @ 9 38 | » » | 
| diffuse 51 | — | — | 51 | diffuse, constant DD. | 
| » ei | oo | ee] » » | 
» | 58 | — aes | 58 | » » | 
» | oz) — | 52 | » » | 
» ii = | | 57 | 3 diffuse: 1 distinct | Dd ee | 
| » | 41 | 16 | — | 57 | 8 diff: 1 half-diff. Dd EE | 
| » | 37 a | oa 7 Oe » » | 
| » |} 2 | 1] 4| 4 | 12:3:1(F-type) | Dd Ee | 
» | 37 | 10 ; 4; St | » » 
| » | 40 | 7 | 3 | 50 | » | » | 


If the segregation figures of the 6 families segregating monohybridly are added, 
the ratio 198 : 71 is obtained, that is per 4: — 2,94: 1,06 + 1,11 (D/m, = 0,55). The data 
given above may suffice to show the correctness of the factorial explanation. It is 
evident, however, that the flower colour is influenced by other factors also. The 
T—G line has a strikingly pale flower colour. This was also characteristic of some 
Fs; families, which made the classification somewhat difficult. 


Cross 6, B—B X B—C. (3 F; plants, 125 Fe plants). 

Phenotypical differences: — B—B is faintly red, diffuse, B—C red distinct. 

Factorial differences: — B—B is R2R2 DD, B—C RR dd. 

Segregation: — F,; was red diffuse, F2 gave dihybrid segregation in 74 red diffuse 
:21 red distinct : 25 faintly red, diffuse :5 faintly red, distinct, that is per 16: — 
9,47+ 0,71 (D/m, = 0,66), 2,69+ 0,56 (D/m, = 0,55), 3,20+0,56 (D/mp = 0,36) and 
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0,64 + 0,35 (D/mp) = 1,03). No white-flowered types were segregated, thus R and R» 
are allelomorphic. 


Cross 7, B—B X B—D. (4 F: plants, 142 Fe plants). 

Phenotypical differences: — B—B is faintly red, diffuse, B—D light red, distinct. 

Factorial differences: — B—B is R2R2 DD, B—D is RR: dd. 

Segregation: — F, was light red, diffuse, F2 gave dihybrid segregation in 88 light 
red, diffuse : 20 light red, distinct : 20 faintly red, diffuse and 14 faintly red, distinct, 
that is per 16: — 9,92+0,67 (D/m, = 1,37), 2,25+0,52 (D/mp = 1,44), 2,25 + 0,52 
(D/my = 1,44) and 1,58 + 0,33 (D/m, = 1,76). 

The cross proves that Re and R; are also allelomorphic. 


Cross 8, B—B X B—E. (11 F: plants, 48 F2 plants). 

Phenotypical differences: — B—B is faintly red, diffuse, B—E (yellowish) red 
distinct. 

Factorial differences: — B—B is gg ReR2 DD and B—E is GG RR dd. 

Segregation: — F; was red distinct. As the red factors are epistatic to G no 
yellow F2 segregates are obtained. The segregation was phenotypically dihybrid and 
gave the following ratios: — 29 red diffuse: 8 red distinct: 7 faintly red, diffuse : 4 
faintly red, distinct, that is per 16: — 9,67 + 1,15 (D/m, =0,58), 2,67 + 0,90 (D/m, = 0,37), 
2,33 + 0,90 (D/mp = 0,74) and 1,33 + 0,56 (D/m, = 0,59). 


Cross 9, B—B X B—F. (12 F; plants, 45 Fe. plants). 

Phenotypical differences: — B—B is faintly red, diffuse, B—F yellow distinct. 

Factorial differences: — B—B is gg R2R2 DD, B—F is GG rr dd. 

Segregation: — F, was faintly (yellowish) red, diffuse. The F2 segregation is 
trihybrid and the expected ratio = 36 faintly red, diffuse : 12 faintly red, distinct : 9 
yellow diffuse : 3 yellow distinct : 3 white diffuse : 1 white distinct. Owing to various 
difficulties only 45 F2 plants were obtained. Among these, however, all the categories 
expected were represented in the ratio 24:7:6:3:4:1 respectively. This agrees 
well with the theoretical values. As the number of individuals was low, the standard 
errors have not been calculated. 


Crosses 10—12, B—C X B—D, B—C X B—E and B—D X B--E. 

B—C, B—D and B—E are all red distinct (B—D lighter red than B—C and 
B—E). The F: and F2 plants obtained were all red distinct like the parent lines. 
The crosses were made to test the allelomorphism of the red factors and although 
the F2 generations were too small (n= 32, 76 and 36 resp.) to prove it definitely, 
the non-occurrence of white F2 plants is in accordance with the results of the other 
crosses. 


Cross 13, B—C X B—F. (5 F; plants, 61 F2 plants). 

Phenotypical differences: — B—C is red, B—F yellow. 

Factorial differences: — B—C is gg RR, B—F is GG@rr. 

Segregation: — F; was red, Fy» segregated in 42 red: 14 yellow:5 white. The 
theoretical ratio is 12:3:1. The ratio observed (per 16) was 11,02 + 0,89 
(D/mp = 1,10) : 3,67 + 0,80 (D/m, = 0,84) : 1,31 + 0,50 (D/mpy = 0,62). 


Cross 14, B—C X B—G. (8 F: plants, 150 F2 plants, about 800 F3 plants). 
Phenotypical differences: — B—C is red distinct, B—G is white half-diffuse. 
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Factorial differences: — B—C is RR ee, B—G is rr EE. 

Segregation: — F, was red half-diffuse, in F2 the classification was difficult. 
However, the categories expected, red half-diffuse, red distinct, white half-diffuse and 
white distinct, could be distinguished. The number of individuals in these categories 
was 63, 57, 20 and 10 respectively. This does not agree at all with the 9:3:3:1 
ratio expected. The net-work in B—C, however, is not altogether quite distinct. On 
the whole, the net is marked, but there is also diffuse red colour between the meshes 
especially at the point of the lap. In the crosses hitherto described B—C has been 
mentioned as belonging to the distinct type, and in the main this is correct. In the 
cross B—A X B—C, however, it was observed several times, that the segregated 
distinct types were more distinct than B—C. This indicates that B—C is homozygous 
for a diffuse-factor, C, with a very slight effect. Assuming this, the Fe segregation 
in this cross is comprehensible. The cross is trihybrid (RR CC ee X rrcc EE), in F2 
the phenotypical categories correspond to the following factor constellations: — 
27 RCE —red half-diffuse, 9 RE — red distinct, 9 RC —red distinct, 9 CE = white 
half-diffuse, 3 R-—red distinct, 3 C = white distinct, 3 E — white half-diffuse and 
1 rce = white distinct. RC plants have been classified as red distinct, the line B—C 
being RRCC ee. RE plants have also been classed among the red distinct. The E 
factor has a stronger effect than C, but RE and RC cannot be distinguished with 
certainty. Therefore RE has also been included in the distinct category. The plants 
classified as red half-diffuse must have been RCE. Naturally C + E has a stronger 
effect than each factor separately. Therefore RCE can be distinguished from RC 
and RE. — Plants of the constitution CE and E will be classified as white half- 
diffuse, as the half-diffuse B—G line is rrcc EE. The R plants are red distinct and 
finally the C and abc plants are included in the white distinct category. According 
to this the relation between observed and expected ratios is as follows: — 


Observed per 150 Observed pr 64 Expected per 64 D/mp 
63 red half-diffuse ................. 26,88 27,00 + 2,58 0,05 
bimes RNGNMEL: a6ie005040RGrs koe auee 24,32 21,00 + 2,45 1,36 
20 white half-diffuse ............... 8,53 12,00 + 2,04 1,70 
10: Aum. SSQIRNEE: gdscendsencuce ses 4,27 4,00 + 1,27 0,21 


The agreement between observation and expectation is surprisingly good. In 
order to test the validity of the explanation a rather cumbersome analysis of 20 Fs 
families was made. The classification proved to be very difficult. — The results 
obtained are not incompatible with the theory but they cannot be regarded as a 
verification of the factorial explanation. Therefore, I refrain from giving the details. 
In this cross the differences analysed are rather minute, and concern some scarcely 
macroscopical details on the middle-lap of the small flower. The difference is abso- 
lutely constant and characteristic but difficult to analyse factorially. The explanation 
of the F2 result must be mainly correct, but it is evident that more than three factors 
are involved. Further analysis of this case, however, is impossible or at any rate 
connected with genuine difficulties. With the excepticn of the simple difference red- 
white, this cross represents the limit as to the possibilities of genetical analysis. 


Cross 15, B—D X B—F. (6 F; plants, 38 F2 plants). 
Phenotypical differences: — B—D is light red, B—F yellow. 
Factorial differences: — B—D is gg RiRi1, B—F is GGrr. 




















GALEOPSIS 215 





Segregation: — F, was light red, F2 gave segregation in 28 light red : 8 yellow : 2 
white. These numbers agree well with the expected 12:3:1 ratio. The number of 
individuals is too low to allow a calculation of the standard errors. 


Cross 16, B—E X B—F. (12 F: plants, 245 F2 plants). 

Phenotypical difference: — B—E is yellowish red, B—F yellow. 

Factorial difference: — B—E is GG RR, B—F is GG rr. 

Segregation: — In F;i the B—E colour was dominant, F2 gave monohybrid 
segregation in 189 red : 56 yellow, that is 3,09: 0,91 + 0,11 (D/mp = 0,82). 

Cross 17, B—F X 26—74. (3 F1 plants, 220 F2 plants). 

Phenotypical difference: — B—F is yellow, 26—74 is a white-flowered line. 

Factorial difference: — B—F is GG, 26—74 is gg. 

Segregation: — F; was yellow, F2 segregated in 178 yellow : 42 white, that is 
3,24 : 0,76 + 0,12 (D/m, = 2,00). The relatively high D/m, value is remarkable, but not 
necessarily due to any special cause. 

Cross 18, 26—90 X 26—92. (2 F: plants, 104 F2 plants). 

26—90 is red-flowered, 26—92 white-flowered. In this case also there was com- 
plete dominance for red colour and in Fz monohybrid segregation in the ratio 82 red 
:22 white, that is 3,15 : 0,85 + 0,17 (D/mp = 0,88). 

Referring to the definitions of the factors given above (p. 207), the 
results of the factorial analysis in G. bifida may be summarized in the 
following formulae: — 


Line Factorial constitution 





phi Ee OE ECOL ETC C OTT TTS trrgg DD eecc Il KK 
oe Ee ee ee Te eee ee ee R.R, gg DD ee cc 

cee CETTE TET COT TC CET Pee RR gg dd ee CC ii kk 
BP UcLG spa wea knw aNeee ee eees R,R, gg dd ee cc ii kk 
EE Sin Ce ROR ACAR RES WR RR GG dd ee cc ii kk 
EN 6 cise wea ket OCA RAS Meee k rr GG dd ee cc 

a Se ee ee er OP Te eee ee rr gg dd EE cc 

ae EE TERETE CECT TE CLOT Eee rr gg dd ee cc 


Concerning the factors R—R,—R.—r, G—g and D—d these formu- 
lae can be regarded as definite. The nature and distribution of the other 
factors are still somewhat hypothetical. 


CASES OF VEGETATIVE MUTATION AND SIMILAR 
PHENOMENA. 


1, MUTATIONS FROM THE HETEROZYGOUS TO THE RECESSIVE 
CONDITION. 


a) In the cross B—A X B—C (G. bifida, cross 1) a branch with white flowers 
was observed on a red-flowered plant. The flower first observed was white with two 
small red stripes on the upper lip, the one next observed was half red, half white, the 
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sections sharply separated from each other. The flowers on the white side of this 
were white and vice versa. Seeds were collected from the white flowers of this 
branch after isolation. 6 plants were obtained, all red-flowered (5 red diffuse : 1 red 
distinct). Seed from normal branches of the plant in question gave dihybrid segre 
gation in 21 red diffuse : 8 red distinct : 12 white diffuse : 4 white distinct. From this 
it is evident, that the mutation was only an epidermis mutation, and thus the plan! 
was a sectorial as well as a periclinal chimaera. 

b) Another similar instance was observed on a red diffuse Fs plant of the same 
cross. This plant had a branch with red distinct flowers (the recessive type). Isola- 
ted seed from this branch gave a progeny of 4 red diffuse and 2 red distinct plants. 
Consequently the sub-epidermal layer must have been Dd and only the epidermis, 
which is the seat of the flower colour, was altered to dd (judging from the sharp 
phenotypical change). 

c) A third case of probably the same type was observed on an F? plant of the 
same cross. A white diffuse plant had a branch with white distinct flowers. Progeny 
tests proved the plant to be heterozygous (Dd). The altered branch segregated in the 
same way. Of 4 plants obtained, 3 were white diffuse and 1 was white distinct. 
The seed, however, was collected from non-isolated flowers. 

d) On a red-flowered F; plant in the cross yellow X red bifida one branch had 
yellow flowers. No progeny was obtained. 

e) A phenotypically similar case was observed in 1929 on an Fe plant of the 
cross T—D X B—E. 

f) The phenotypically most striking case was observed in a pubescens progeny 
consisting of 7 yellow-flowered, 2 red-flowered and one chimerical plant. This latter 
consisted of one yellow- and one red-flowered half, the limit following the main axis. 
Flowers on the limit were often half red, half yellow (PI. V, fig. 57). Progeny tests 
will be obtained next summer. 


2. REVERSIONS FROM THE RECESSIVE TO THE DOMINANT 
CONDITION. 


Reversions from the recessive white- to the dominant red-flowered type seem to 
occur in the Tetrahit line T—C. This line was obtained from the Botanical Gardens 
at Riga (under the name of G. pubescens). In 1926 16 plants were in culture. Most 
of them were typical T—-C (cf. p. 192 and PI. IV, fig. 3). A few had coloured buds 
like the T—D type. The following year two progenies (n = 18 and 24 respectively) 
were raised from isolated plants of the T—C type. These progenies were quite uni- 
form and of exactly the same type as the mother plants. 

One of these plants was isolated and gave in 1928 a progeny consisting of 16 
plants. Of these 15 were typical T—C, one, however, had slightly flesh-coloured 
buds and flowers of the T—D type or perhaps one shade paler. In 1929 a progeny 
of 16 plants was obtained from this aberrant plant which was suspected to be a 
result of incrossing and faulty isolation. These plants proved to be extraordinarily 
interesting. A detailed description of one of them may be given as an instance: — 
On the lowest pair of branches the buds were almost quite white, the next pair had 
buds of a more reddish colour, one branch of the next pair had flowers and buds 
of the T—D type, and the other had flowers of the T—E type (PI. IV, fig. 5) with 
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distinctly red buds. The top shoot had on one side buds of purely yellowish-white 
colour, on the other distinctly red buds. To sum up, flowers of the T—C and T—D 
type prevailed on the plant but on one lateral branch and one side of the top shoot 
the flowers were red. All the other 15 individuals of this progeny showed similar 
conditions. The colour limits were sharp, often cutting a flower into two differently 
coloured parts. The upper lip of one white flower showed a small but clearly defined 
red sector, a. s. 0. This gives the impression of chimerical structure or some kind of 
genetic lack of balance otherwise quite unknown in the Galeopsis material. 

From one of the normal T—C plants of 1928 a progeny of 13 individuals was 
obtained in 1929. 11 of these were typical T—C, 2 others again were aberrant types. 
One of these had light red flowers, the other had typical red flowers of about the 
same intensity as T—F (PI. IV, fig. 6). Both of these were vegetatively typical T—C 
plants. Further data indicating an occasional genetic instability of the T—C line are 
as follows: — In the cross T—C X T—N (cross 12, p. 199) 4 F2 plants were aberrant 
types, 3 like T—D and one of a previously unknown type. In the cross T—C X T—F 
one F2 plant was a chimaera, being chiefly red-flowered, but with some white-flowered 
branches. 

All these phenomena need further investigation before any definite 
explanation can be given. The empirical results are similar to the re- 
versions from the recessive to the dominant condition described in several 
other plant species (cf. CHITTENDEN 1927, WINGE 1928). In Aniir- 
rhinum HERTWIG (1926) finds, that among members of a multiple alle- 
lomorphic series, the greatest tendency to reversion was shown by the 
most recessive members. This agrees with the fact that the Galeopsis 
line T—C is homozygous for r, a factor indicating the absence of 
R, or R. 

In Drosophila virilis DEMEREC (1928) finds the frequency of rever- 
sions to be influenced by other genes. In Drosophila melanogaster the 
Bar reversions are due to unequal crossing-over, involving loss of the 
Bar locus (cf. MORGAN, BRIDGES and STURTEVANT 1925). EysTER and 
others (cf. EySTER 1928) regard the gene as an organization of more 
elementary genetic units, the genomeres. When all the genomeres 
change from one condition to another a new gene is supposed to arise 
which has the stability of the original gene. If only some of the geno- 
meres change genetically »a gene will be produced with more than one 
kind of genomere which will be segregated in the soma and give rise to 
colour changes which have been called somatic mutations». 

Thus, the observed reversions and phenotypical unstabilities have 
been the cause of several more or less hypothetic considerations concer. 
ning problems of possibly fundamental importance. By further analysis 
of the cases met with in Galeopsis 1 hope to be able to contribute to the 


solution of these problems. 
Hereditas XIII. 15 
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INTRASPECIFIC STERILITY. 


1. A CASE OF PSEUDO-LINKAGE CAUSED BY SELECTIVE 
ELIMINATION. 
From the results of the factorial analysis in Galeopsis Tetrahit, we 
are acquainted with the constitution of the Tetrahit lines T—B, T—C 
and T—D. T—B is HHRR..., T—C is hhrr... and T—D is 
hihi rr. The cross T—C X* T—D gives a clear monohybrid segregation 
(cross 9, p. 198) and the cross T—B X T—D (cross 6, p. 195) segregates 
no doubt according to the expected ratio 12 white : 3 red : 1 T—D. The 
cross T—B XK T—C (cf. p. 194) should be expected to give segregation 
in the same ratio (12 white : 3 red : 1 T—C) as the same loci are invol- 
ved in both crosses. 225 F, plants were obtained of which 153 were 
white (like T—B or F,), 21 red and 51 of the T—C type. The classifica- 
tion is absolutely reliable. The three types can be distinguished at first 
sight. Compared with the expected 12:3: 1 ratio, the values observed 
per 16 are respectively 10,88 + 0,16 (D/m, 2,43), 1,49 + 0,42 (D/m, =3.,60) 
and 3,63 + 0,26 (D/m, = 10,12). The agreement between observation and 
expectation is evidently very poor. There is a great deficit of red plants 
and an excess of the recessive T—C category. It lies close at hand to 
assume that linkage between R and H resp. r and h is the cause of this. 
Supposing the gametic ratio in F, to be 6: 1: 1 : 6, the following values 
are obtained: — 














Observed per 225 Observed per 196 Expected per 196 Dimp 
153 white 133,28 147,00 + 5,66 2,42 
21 red 18,29 13,00 + 3,25 1,63 

51 T—C 44,43 36,00 + 5,06 1,67 


The agreement between observation and expectation is fairly good. 
The gametic ratio 7: 1:1: 7 would give a similar result. 

Thus, judging from the experimental results this cross gives clear 
evidence of linkage between R and H. This is both surprising and 
interesting as the cross T—B X T—D, where the same loci are involved, 
gave free combination. Consequently, this case seems to be parallel to 
HAMMARLUND’s results in Pisum (HAMMARLUND 1923, 1928, 1929). 

A closer study of the Galeopsis case, however, resulted in a com- 
pletely different explanation. 

Line crosses within G. Tetrahit give in most cases fully fertile F, 
generations, some combinations, however, are partially sterile (MUNTZING 
1929). The results of the cross T—B * T—X, which was analysed to 





F, showed that the factorial difference causing sterility in this cross is 
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dihybrid. Of the four kinds of F, gametes only the parental types are 
viable, the two recombination gametes die, which is manifested by the 
abortion of about 50 % of the pollen (and ovules). Now the cross in 
question, T—-B X T—C, also gave a semi-sterile F, generation (1929, 
table 8), 6 F, plants investigated giving an average of 55 % apparently 
good pollen. — In analogy with the cross T—B  T—X we assume that 
only the parental gametes HR and hr are viable and that the recombi- 
nation types Hr and AR are eliminated. This is in accordance with the 
pollen sterility observed. The seed production in F, was also low (1929, 
table 6) indicating a real sterility of the ovules. Thus, if the same semi- 
sterility is found in the ovules as in the pollen, the F, segregation would 
be monohybrid, giving 3 whites: 1 T—C. In F, 153 whites : 51 T—C 
were found, which happens to be exactly the 3:1 





ratio. But then the occurrence of the 21 red F, plants HR hr 
remains to be explained. To do this, we must assume | “—. ja | 
that the elimination of the recombination gametes in ae HR | hr | 
the ovules is not complete, in other words that the | HR | HR 
female sterility is less pronounced than the male ste- |3 | 4 | 
rility. Among partially sterile Angiosperms, this isp, | HR | hr | 
a rule almost without exception, generally explained |_ alt 
by the fact that the macrospores in contrast to the a. ° a | 
microspores have the advantage of being conti- (Hr) | fir | Hr | 
nuously sheltered and nourished by the mother plant. (7 Is | 
In Oenothera RENNER (1929) has given excellent | HR | hr 


proofs of different viability of micro- and macro- (AR) | AR | AR 
spores. The elimination in some cases of certain 
male haplonts does not at all affect the corresponding female combina- 
tion. — Finally there is, in other line-crosses in Galeopsis, direct evi- 
dence (p. 227) of a greater female than male fertility. — According to 
this the F, generation should have the following composition (see the 
scheme! ). 

HR and hr are the only viable male gametes. In the ovules also 
Hr and HR are to a certain degree functional. Combination No. 4 results 
in the T—C type, combination No. 8 gives the red category (presence of 
the R factor, absence of the H factor). All the other combinations give 
white-flowered plants, due to the presence of the H factor. This explana- 
tion of the disturbed segregation ratios in the cross T—B * T—C may 
be verified or disproved by one crucial test. According to the theory, 
pollen grains with the constitution HR and hr are vital, in contrast to 
the recombination types Hr and hR. The segregated red-flowered plants 
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should, if they are the product of a female 
AR and a male hr gamete, all have the con- 
stitution = These plants form two kinds of 
male gametes hR and hr. The latter type re- 
presents a vital combination, the hR grains 
on the contrary should abort. Consequently. 
if the theory is correct all red-flowered plants 
should be semi-sterile. Further, the T—C 
plants are all rr hh and form only one kind 
of gametes, rh, which is vital. Consequently, 
all T—C types should be fertile. The white- 
flowered plants on the contrary should be 
partly fertile (HH RR) and partly semi-sterilc 
(Hh Rr, Hh RR, HH Rr, Hhrr). 

The percentage of morphologically good 
pollen was determined for all F, plants. The 
methods used have already been described 
(1929). The results are given in table 9. A 
glance at the table will suffice to show that 
the validity of the theory was confirmed in 
practice. All the red plants were in fact par- 
tially sterile. The average percentage of good 
pollen was 50,00 %. Thus, they were also 
semi-sterile. The agreement concerning the 
C type is almost as good as concerning the 
red category. 49 plants of 51 had a pollen 
percentage varying between 84 and 100. The 
slight amount of bad pollen exhibited by some 
of these plants must be ascribed to modifying 
influences. 2 plants, however, were clear ex- 
ceptions. Their pollen, percentage was deter- 
mined 4 times with a few days’ interval 
between each test. The values obtained were 
46, 45, 46, 70 and 45, 53, 53, 45 % for each 
of the two plants. Before discussing these 
exceptional plants it is to be noted that the 
fertility distribution in the white category is 
unlike that of the red and the T—C plants. 
As the theory demands, part of the whites 
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are fertile, part of them are partially sterile. To sum up: — there is an 
unquestionable correlation between different flower colour types and dif- 
ferent degrees of fertility. As this correlation with the exception of two 
plants is exactly of the sort, demanded by the theory, it must be re- 
garded as verifying the explanation given. This has an important con- 
sequence: — the fact thal the segregation of flower colour types is not 
independent of the segregation of sterility definitely proves that the 
sterility in this cross is selective. The death of the gones is owing to their 
own factorial constitution, and not to the mother plant. 


The occurrence of two exceptional semi-sterile T—C plants requires the 
following hypothesis: — The lethality of the AR and Hr gametes is not due to the 
action of these factors per se but to correlation with something else. This correlation 
may be broken and give rise to exceptions. Formally we may assume linkage and 
crossing over between the flower colour factors and lethal factors. Two pairs of 


chromosomes are involved, I and II. The line T—B has the constitution: at = 
1 

(I and II resp.). T—C has the constitution anfe™ = and the F; generation is oo, 
hl rls le FE 


L—I and l1—l are lethal factors, of such a type that gametes containing both 
»dominant» factors (L + Li) or both »recessive» (1 +11) are lethal due to some lack 
of balance in contrast to the balanced gametes containing one dominant and one re- 
cessive factor (L + 1, or 1 + 11). This formally somewhat curious hypothesis (BELLING 
1914, 1925) has a more concrete cytological background, which will be considered later 
on (p. 234). 

The F; hybrid in question will produce the gametes hl + rl, and HL + Ri 
which aré vital and hl + Rl, and HL + rl; which are lethal. Consequently, the re- 
combination products of the flower colour genes are eliminated. If crossing over 
occurs between the lethal and the flower colour factors in F:, either in the first or 
the second chromosome pair, vital recombination gametes (concerning the colour 
factors) may be formed (hL + Rk, a. s. 0.). This might in rare cases give rise to 
fertile red-flowered plants. Semi-sterile T—C plants, actually observed, must have 


the constitution ea. The general type of hr gametes formed by F; is hl + rl. 
ri 


How then are the hL + rl, gametes formed? The only possible method is a simulta- 
neous cross over in both chromosome pairs, a not altogether improbable hypothesis. 


Fi was ae a in rare cases hL + rl, gametes may be formed. On these being 
rh 


united to a normal hr gamete the result will be semi-sterile T—C plants. 


By continued breeding work combined with sterility investigations 
this hypothesis of linkage between the lethal and the colour factors may 
be verified or disproved. In Melandrium a factor for narrow leaves 
situated in the X chromosome is lethal in the pollen but not in the ovules 
(cf. WINGE 1928, CORRENS 1928 b). CORRENS is inclined to regard this 
























































TABLE 10. Pollen fertility in F.-generations from semi-sterile and quarter-sterile F,-combinations. 
| | M i | 
| | F Se alii orphologically good pollen » | ME, | My lng 
| | 10—15—20—25—30—35—40—45 — 50—55—60—65 —70 —75-—_80—85—90—95—100 9 | | . i | 1 
|_| | | | 
| | | | 
3 |T—B X T—X| absolute values:1 — — — 3 7 6 3 11—— — 6 43 7118300 60. | 3 
S| 18 > | % values: fmt one ei i Be Be Be. ow a | | | a 
a | >) ‘eae es iat aa —— _ = : oe ated ? = ? en cae — ee aint) 
N Vat | H 
EB |= |T—BXT—Cabs.v: 1 — 1 1 3 4 16 15 13 5 1 8 1 10 20 44 82 225 81,00 55,0 | 6 
= Z| > | val: 04 — 08 06 1,3 1,8 7,1 6,7 5,8 2,2 04 “3,6 04 44 8,9 19,6 364 i ae | 
| | §/T—BXT—F abs. val.: 312 8 11 6 4 1 3 5 11 84 148 85,00, 625 | 1) 
a) | | » | 9% val.: 2, 81 5,4 74 41 2,7 0,7 20 3, 7,4 568 a oe 
< By l 
2 /T—A X T—X abs. val.: 1si6408 44 6 6 311 88,00 76,1 (1928) 6 
[S| > vale 08 6,1 0,8 3,1 6,9 8,4 3,1 10,7 12,2 48,1 | | | (1929), 9 
re | a a F ie: ; er nice Teen Meee 
)g|T—-A XT—Ciabsval:1 — — — 1 — 1 5 4 4 6 16 14 10 8 33 47 '150)84,30173,3 (1928) 5 
is Li val.: 07 -—  — — 0,7 — 0,7 3,3 2,7 2,7 40107 9,3 6,7 5,3 22,031,3 | | [67,5 (1929) 1 
i?) a — - ” _ ier Se ae See ee a 
He cxT-D abs. val.: 1 1 2 6 13 25 22 21 36 50 177186,00 78,5 10 
a » | 9 val: 0,6 0,6 1,1 3,4 7,3 14,1 12,4 11,9 20,3 28,3 } | | ' 
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as due to a (not absolute) linkage between the leaf factor and a lethal 
factor. 


2. FURTHER INVESTIGATIONS ON THE INHERITANCE OF SEMI- 
STERILITY AND QUARTER-STERILITY. 


The inheritance of semi-sterility in F, and F; of the cross T—B 
> T—X has already been described in detail (MUNTZING 1929). An 
additional F, generation from the same cross was grown in 1929 simul- 
taneously with five new F, generations from partially sterile F, genera- 
tions. These belong to the crosses T—B K T—C, T—B X T—F, T—A 
x T—C, T—A K T—X and T—C XK T—D. In some of these combina- 
tions back crosses between F, and the parent lines have been made. 

The F, generations described in 1929 seemed to belong to two diffe- 
rent types, called semi-sterile and quarter-sterile F, generations. The 
former had about 50—60 % good pollen, the latter about 75 %. The 
F, results seem to confirm this classification. 

a) F, generations from semi-sterile F, combinations. — To this type 
the crosses T—B X T—X, T—B X T—C and T—B X T—F belong. 
The results are given in table 10 and fig. 1. In the main the three 














TABLE 11. Pollen fertility in back crosses of the cross T—B * T—X. 








Good pollen 


35 —40—45—50— 55—60—65—70—75—80—85—90—95—100 9% ™ 
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curves are of the same type, showing one sterile maximum at the degree 
of sterility characteristic of the F, generation, and one fertile maximum. 
The curves are of the same type as those given in my paper 1929. There 
seems, however, to be some excess of fertile plants. Theoretically the 
ratio is 1 semi-sterile : 1 fertile. Owing to modifying influences it is 
difficult to draw a sharp line between fertile and semi-sterile plants. In 
the T—B X T—X F, generation grown in 1929, however, 49 plants 
were clearly fertile and only 22 semi-sterile. This cannot be a 1:1 
ratio. The same excess of fertile plants was observed in F; of the same 
cross (cf. my paper 1929). The cause of this is at present uncertain and 
must be further investigated. Selective zygotic vitality will serve as a 
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working hypothesis. It is noteworthy that the total F, curve shows 
nothing exceptional in the cross T—B X T—C, where the different 
colour types have quite different fertility-curves. The low maximum 
at 70—75 % is probably not significant. One F, plant (white-flowered) 
in this cross (and also in the cross T—A X T—C) showed an excep- 

™ tionally high degree 
BFS of pollen sterility. (3 
determinations of the 





co 

percentage of good 
” pollen gave the va- 
lues 15, 24 and 16 % 
’ resp.) Before discus- 
sing the cause of this, 
. further breeding re- 

sults are necessary. 
. b) Results of 
5 back crosses in the 
cross T—B XK T—X. 
30 — One semi-sterile 
F, plant (28—32—19) 
25 i was crossed recipro- 
i cally with both pa- 
H rent lines. The cross 
, H T—B X F;, also gave 
. i some plants. The re- 
sults are given in 
table 11. Astonishing- 





ly enough, crosses 
between 28—32—19 


0 5 015 20°25 3 =e 0 5 Py SA ee sae ae eee 
30 45 50 55 € 65 70 75 80 8 90 95 100% 9979, : 

Fig. 1. Semi-sterile crosses. Pollen fertility in _ but wert ee ene 
—=T—BXT—F; —=T—BXT—X; only partially sterile 
=T—BXT—C. plants in both direc- 

tions. The exceptional plant was probably a pure T—B plant, resulting 
from unsuccessful cross pollination. These results can only be ex- 
plained by the assumption that in the cross T—B X T—X ‘(as in the 
cross T—B  T—C!) the female sterility is less pronounced than the 
pollen sterility. Thus functional. recombination gametes, AB and ab, 
may to a certain degree be represented in the ovules. Combined with 
the vital gametes of the parental types, Ab or aB, this may lead to the 
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formation of for instance = plants. Such plants will be semi-sterile 
a 





as AB is not functional in the pollen. Supposing the plant 28—32—19 
to be of this constitution, the line T—B to be AA bb and T—X aa BB 
the empirical results are comprehensible. T—B X 28—32—19 must 


result in nothing but 48 plants as in the F,; plant aB gametes only are 


functional in the pol- . 3 
aB asian 
len. The —— plants for- 
Ab 45 
med are of the F, con- 
40 


stitution and _ conse- 
quently —_semi-sterile. 
The reciprocal cross 28 
—32—19 XK T—B will 
give the same result 
even if some AB ovu- , 
les are functional, be- 

cause AB and aBX 4 
Ab will give only the 

semi-sterile combina- 5 


tions AB and aB The 
Ab Ab 10 





back cross with the ; 

other parent line T—X, °* : A 

in the direction 283—32  _ es 

—19 X T—X corre- 9 5 05 OB HH 045 5 WG 15 8H D 95 WHI 
sponds to the formula Fig. 2. Quarter-sterile crosses. Pollen fertility in F,. 
AB. aB —-==T—CXT—D; —=T—AXT—X; 
—— < ——, Are functio- + == T—AXT—C. 

aB- aB 


nal aB ovules more frequent than AB ovules, the result should be mainly 


fertile plants (7) and single semi-sterile (<a) 6 fertile plants and 1 
a a 





semi-sterile were obtained. In the reciprocal cross fertile plants (ra) 
a 


only should be obtained (if not, single AB gametes are functional also 
in the pollen), however at least one of the three plants obtained was, 
contrary to expectation, partially sterile. In the main, however, the 
data obtained agree very well with the hypothesis suggested. 

The back cross T—B XK (T—B X T—X, F;) resulted in 8 plants 
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which were all partially sterile. Discussion of this will be postponed 
until the reciprocal cross and back crosses with the other parent line 
have been made. 

c) F, generations from quarter-sterile F, combinations. — In 1928 
the combinations T—A XK T—X, T—A X T—C and T—C XK T—D gave 
quarter-sterile F, generations, with about */, of the pollen aborted (1929, 
table 8). The cross T—A X T—X gave the same result in 1929 
(table 12). 

The F, generations were investigated in 1929. The results are given 
in table 10 and fig. 2. The fertility curves are evidently similar 
inter se and of a different type than the curves from semi-sterile crosses. 
Two maxima are quite certain, one at full fertility and one at the degree 
of sterility characteristic of the F, generation. But plants more sterile 
than F, are evidently segregated. This is quite clear in all the three 
crosses. At all events there is a third maximum at about 50—60 % in 
the cross T-—X * T—A. This seems to indicate a segregation of semi- 
sterile plants. 

These facts may be factorially explained as follows: — In cases of 
semi-sterility the two recombination gametes AB and ab, produced in F, 
of the  bifactorial cross Ab < aB, represent lethal combinations. 
Supposing that in the quarter-sterile F, generations only one of the 
recombination products is lethal, then */, of the gametes will be vital 
(the, parental types, Ab and aB, and one of the recombination gametes. 
assumingly AB) whereas */, will be lethal (the other recombination 
gamete ab). On the same thing being repeated in the ovules, three 
kinds of vital gametes (AB, Ab and aB) may unite to form 9 F, combi- 
nations. Of these 7 should give fertile and 2 quarter-sterile plants (as 
may be easily controlled). The F, results actually obtained contradict 
this explanation. Firstly the relation between fertile and sterile plants 
is evidently not 7:2, secondly the theory does not account for the 
occurrence of F, plants more sterile than F,. — If, however, we assume 
that in cases of quarter-sterility as well as in cases of semi-sterility the 
lethality is more pronounced in the pollen than in the ovules, the em- 
pirical results will harmonize with the theory. As will be presently 
shown this assumption is strongly supported by certain back crosses. 
If in the pollen AB, Ab and aB are functional, in the ovules also ab, the 
F, generation (12 combinations) will give the ratio 7 fertile : 3 quarter- 


sterile : 2 semi-sterile. The quarter-sterile plants have the constitution 
Ab and ond and the semi-sterile plants Ab or aB These latter can 
aB ab ab ab 
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only form two kinds of gametes. The ab gametes, however, are lethal 
in the pollen and the result will be semi-sterility. In this way a partially 
sterile plant may give rise to progeny with a lower fertility than the 
mother plant. The 7:3: 2 ratio agrees with the empirical results better 
than the 7 : 2 ratio. However, it is probable that in the ovules also the 
ab gametes are less vital (but not lethal) than the other gametes. This 
is indicated: — 1) by the observed decrease in seed-production (1929, 
table 6), 2) by the relative deficit of semi-sterile plants as compared 
with quarter-sterile. These relations seem to be somewhat different in 
different crosses. In T—A XK T—C and T—A X T—X there are evi- 
dently more sterile F, plants than in the cross T—D « T—C. Probably 
the viability of the recombination gametes (especially the ab gametes) 
is somewhat different in different crosses. In point of principle the 
explanation given is probably correct. The theory is strongly supported 
by the following results. 

d) Back crosses between F, and the parents in the quarter-sterile 
cross T—A X T—X.— The cross T—A X T—X (and reciprocally) gave 
in 1928 6 F, plants with an average of 76,1 % good pollen. In 1929 











TABLE 12. Pollen fertility in back crosses between F, and the parent 
lines in the cross T—A K T—X. 





| Field- | 
~ number | 





| G 1 
Combination | oe 


n | 











9 F, plants with the average value 73,1 % were obtained (table 12). 
Consequently the F, generation belongs to the quarter-sterile type. Reci- 
procal back crosses between F, and both parent lines were made. The 
results are given in table 12. According to the theory the functional 
male F, gametes are AB, Ab and aB (ab is lethal and gives 25 % abor- 
tion). The parent lines are fertile and produce the gametes Ab and aB 
respectively. Whichever of the parent lines is used for the back cross 
the result should be 2 fertile : 1 quarter-sterile if F, is used as the male 
parent. For instance, 


| 35—40—45—50—-55 —60—65— 70 — 75—80—85—90—95—100 % 
| | 

107-1108 T—A X T—X, F, | ts *& 4 (M = 73,1) 

100, T—XXF, .........| > 2 Tf 8 > a 2 

110, F, X T—X ......... | #-—-223'=—-2t--—-f£ 11-= 7 17 

1a TAF, ..........] 1 >. 2 4 

UL a} = 1 1 2 _ 9 
1094112 Parent lines X F, | eo ee 27 
1104-111, F, X parent lines | Cw Sin 2 © 22. 2 4 DB 26 
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AB = AA Bb (fertile) 
T—B X F, is Ab X | Ab = AA bb (fertile) 
aB == AaBb (quarter-sterile). 


Of the 27 plants resulting from the crosses parent lines 9 X Fi o 
exactly 18 happened to be fertile and 9 were about quarter-sterile 
(M = 71,10 %). The reciprocal crosses F, Q X parent lines G’ should 
theoretically give 2 fertile : 1 quarter-sterile : 1 semi-sterile, as the func- 
tional F, gametes are supposed to be AB, Ab, aB and ab. Back crosses 


with T—B (Ab gametes) will for instance result in = and - (fertile), 


re (quarter-sterile) and ab (semi-sterile, as ab is lethal in the pollen). 


Judging from the F, results, there should be some deficit of semi-sterile 
types. Though the different categories cannot with certainty be sepa- 
rated from each other the 26 plants obtained in the crosses F; 9 X 
parent lines (' could be divided into 12 fertile : 7 quarter-sterile : 7 semi- 
sterile. This agrees very well with the theory. Anyhow the distribution 
of the variates is very probably different (table 12) when F, acts as 
female or as male. And only when F, is the mother do plants seem to 
appear with a higher degree of pollen-sterility than in F,. Though a 
higher number of individuals might have been desirable, the results 
obtained strongly indicate the correctness of the simple factorial expla- 
nation, and the assumption of different viability of ovules and pollen 
grains. 


3. FURTHER INVESTIGATIONS ON THE FERTILITY OF DIFFERENT 
F, COMBINATIONS. 


The fertility values of 20 different F, combinations within G. 
Tetrahit are published in my paper of 1929 (table 8). In 1929 the F, 
fertility of 10 néw line combinations was investigated. The results are 
given in table 13. The combination T—E X T—G was found to be 
fertile in 1929 as well as in 1928. Of the 10 combinations not previously 
investigated 5 are clearly fertile and 5 partially sterile. The latter are 
not sharply divided in »semi-sterile» and »quarter-sterile» combinations, 
the average values being 77,5, 68,2, 67,0, 61,9, and 58,2 resp. The average 
values of all the 30 F, combinations hitherto investigated are arranged 
in a series at the bottom of table 13. 19 combinations are clearly fertile, 
11 are more or less sterile. The experimental results from the crosses 
investigated to F, or F; give evidence in favour of a division in semi- 
sterile and quarter-sterile crosses. The reason why the average values 
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of the 11 partially sterile F, generations are not clearly grouped to two 
maxima may be either the high standard error of each F, mean (the 
number of individuals in each F, generation is small) or the fact that 


TABLE 13. Pollen fertility in F,-generations, pure lines and F.,-genera- 
lions from fertile F,-combinations. 
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there is no real distinction between semi-sterile and quarter-sterile types. 
It is possible that analysis of further F, generations will give varying 
results in the different crosses, namely: — both recombination gametes 
AB and ab lethal; ab lethal but AB to a certain degree functional; ab 
lethal and AB quite functional; all gametes functional, but ab with less 
vitality than the others, a. s. 0. Another possibility, lying close at hand, 
is that the sterility may be due to more than two pairs of factors. Before 





230 ARNE MUNTZING 





discussing this it is to be noted that the nine parent lines investigated 
in 1929 were as usual completely fertile (table 13). Two exceptional 
plants, however, were found in the line T—C. This may possibly have 
some connection with the observed instability of this line, resulting in 
reversions to the dominant type (p. 216). The parcel 1929—138 was the 
one characterized by chimerical flower colours (at least phenotypically). 
This will be further investigated. 

A number of F, plants from three different fertile F,; combinations 
proved as expected to be fertile, though with some slight variation 
(table 13). 

4, DIVISION OF THE LINES INTO INTERSTERILE, 
INTRAFERTILE GROUPS. 

The use of the terms intrafertile and intersterile may evoke the 
idea of self-sterility questions, but I hardly think it will cause any con- 
fusion. Here it is a question of the sterility condition of F; generations 
obtained without the least difficulty. Further, the reproductive organs 
are quite normal, the sterility only affects the haplophase. 

If two fertile pure lines give a partially sterile F, generation, this 
must in the simplest case be due to a bifactorial difference giving recom- 
bination gametes that are less vital than the parental gametes. Both or 
only one of the recombination gametes may be lethal. The analysis of 
the Galeopsis cases strongly indicate the occurrence of such cases. 
Schematically this may be illustrated as follows. The lines are AA bb 
and aa BB. The combination ab is lethal, in some cases AR also. This 
may be due to some other factor or factors. — Suppose that AB is lethal 
if both the lines crossed are homozygous for a factor L. — For the pre- 
sent we may disregard the difference between semi-sterility and quarter- 
sterility and only consider the difference fertility—partial sterility. 

When three lines, x, y and z are crossed diallelly different cases 
may occur: — ~° 

1) Fertility in all the three combinations. As regards the genes 
causing sterility the lines are equivalent, and belong to the same intra- 
fertile group. 

2) x X y sterile, x X z fertile, y X z also fertile. x and y are AA bb 
resp. aa BB, z is AA BB. In such cases the AB-gametes must be viable. 

3) x X y sterile, x X z fertile, y X z sterile. x and z are equivalent, 
x and y belong to different intersterile groups. x and z may be AA bb 
and y aa BB. 

4) Sterility in all the three combinations. More than 2 pairs of 
factors must be involved. Supposing that x= AA bbCCdd, y= 
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aa BB CC dd and z = AA BB cc DD, and that gametes containing ab or 
cd are lethal, then in all the three combinations */, of the pollen must 
be abortive. However, the line z may also have the constitution 
AA bb cc DD or aa BB cc DD. In such cases the sterility in crosses with 
x or y will be more complicated. In a cross AA bb CC dd X aa BB cc DD 
ls, that is 44 %, of the F, gametes should be lethal (containing ab or cd 
or both). Such an F, generation would give an F, generation consisting 
of 49 fertile : 29 quarter-sterile : 3 44-% sterile. Crosses of this type 
have not hitherto been detected. The cases analysed to F, and F, 
agree with the simp- 
ler bifactorial expla- 
nation. 

The empirical 
results in combina- 
tion with the ar- 
guments discussed 
above allow a divi- 
sion of the pure lines 
into intrafertile but 
intersterile groups. 
The diagram (fig. 3) 
shows the 8 lines 
T—A, T—B... T—G 
and T—xX, which 
have been chiefly 
used for the crosses. 
The lines are divided 
into 5 groups with 
different —_ factorial 
constitution. 4 pairs 
of factors must be assumed as responsible for the regular occurrence 
or non-occurrence of sterility in the different F, combinations. This 
diagram, involving 24 different crosscombinations, is, without exception, 
in accordance with the empirical results. To take an instance, T—A 
and T—B are fertile inter se, belong to the same group AA bb CC dd, 
are both fertile with T—D (having the formula AA bb CC DD) but are 
both sterile with T—C and T—X (aaBBCC DD) and with T—F 
(AA BBcc DD). With the group AA BB CC DD, containing T—E and 
T—G, they are both fertile. Considering the relatively large number of 
crosses investigated the agreement between observation and expectation 


Fig. 3. Line crosses in G. Tetrahit. 
— = fertile F, generations; ---- = partially sterile F, 
generations. 2 
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Fig. 8. Fig. 9. “ig. 10. Fig. 11. 
Fig. 4—11. Pure lines of G. Tetrahit (fig. 4—8) and bifida (fig. 9—11). — Fig. 4, T—B; fig.5, T—X; fig. 6, T—J; fig. 7, T—G; 


fig. 8, T—C; fig. 9, B—A; fig. 10, B—B; fig. 11, B—C. (The stick is 30 cm.) 
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is remarkably good. However, this tetra-factorial explanation will pro- 
bably prove too narrow to cover all cases. Preliminary data from other 
crosscombinations (involving the lines T—I, T—J, T—N and others) 
indicate this. 

As already mentioned in my paper of 1929 there is no correlation 
between the degree of morphological difference in the lines crossed and 
the occurrence or non-occurrence of sterility in F,. The new results 
obtained go quite in the same line. (Compare the photos fig. 4—8, the 
diagram fig. 3 and table 13). 

Neither does the geographical origin of the lines play any rédle. 
T—A and T—C have been obtained from the Botanical Gardens at 
Tabor and Riga resp. They give fertile or sterile combinations with the 
Swedish lines, like those crossed inter se. Thus, the factors causing 
sterility seem to be fairly independent of the factors responsible for the 
morphological differentiation. Only in rare cases may a connection be 
detected as in the cross T—B X T—C where the chromosomes respon- 
sible for sterility are at the same time the carriers of the flower colour 


genes. 


5. CYTOLOGICAL INVESTIGATIONS. 


The haploid chromosome number of G. Tetrahit as well as G. bifida 


is 16 (MUNTzING 1927). This number has been controlled in several 
a) 
r 
e©@ ad 


Fig. 12—18. Chromosome number of different Tetrahit and bifida types. — Fig. 12, 
T—D, heterotypic meta-anaphase (21+ 141); fig. 13, T—X, homotypic metaphase; 
fig. 14, T—B X T—C, Fo, heterotypic anaphase (in three sections); fig. 15, T—A X 
T—C, F:, heterotypic anaphase; fig. 16, B—C, homotypic anaphase; fig. 17, B—E, 
heterotypic anaphase; fig. 18, B—G, heterotypic metaphase. X 1800. 
Hereditas XIII, 16 
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lines and seems to be common to the Tetrahit-bifida group’. Fig. 12—13 
show the haploid number to be 16 in T—D and T—X. A highly pollen 
sterile F, plant from the cross T—B < T—C was found to have a normal 
chromosome number and a normal reduction division, judging from a 
heterotypical anaphase showing the distribution 16—16 (fig. 14). In an 
F, plant of the cross T—A XK T—C the haploid number 16 was counted 
in the heterotypic anaphase (fig. 15). Thus, 16 is the certain or probable 
number of the Tetrahit lines T—A, T—B, T—C, T—D and T—X. The 
number 16 was also counted in a back cross plant from T—B XK T— X. 
Several other Tetrahit lines evidently had n about 16 though in these 
cases the number could not be counted with certainty. In this connec- 
tion it may be mentioned that the bifida lines B—C, B—E, B—G and 
a line from Roumania were found on being controlled to have also 
n= 16 (fig. 16—18). 

The reduction division in plants from line-crosses (cf. MUNTZING 
1929) whether sterile or fertile, seems to be quite as regular as in the 
pure lines. Good diakinesis stages have as yet not been obtained but 
will be searched for in future investigations. 


6. DISCUSSION. 


In an earlier paper on line sterility in Galeopsis (1929) similar re- 
sults from other plant genera have been discussed. In addition to these 
cases in Stizolobium (BELLING 1914, 1925), Datura (BLAKESLEE 1928, 
1929) and Malva (KRISTOFFERSON 1926) the results obtained by BRINK 
(1927) and BRINK and BuRNHAM (1929) should be considered. Semi- 
sterility in maize was observed in the offspring of a self-pollinated plant. 
The genetic results indicate that the cause of this has been translocation 
in a vegetative cell. In Datura the cause of the line-sterility is also 
thought to be due to rearrangement of the chromosome substance, either 
translocation or interchange between non-homologous chromosomes. 
By trisomic ratios from 2 n -+ 1 plants it has been possible to show that 
in different cases a certain gene may be situated in different chromoso- 
mes. On a »normal» line being crossed to a »cryptic type» (BLAKESLEE 
1929) with differently arranged chromosome material, the result may be 
partial sterility. In such crosses special chromosome arrangements in 
diakinesis are often found, but the relation between sterility and the 
occurrence or non-occurrence of special chromosome configurations is 


1 The fixing fluids chiefly used were CARNoy for pollen mother cells and 
NAWASCHIN for root tips. The sections were cut 8—10 w thick and stained with 
HEIDENHAIN’s hematoxylin. 
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not clear. Normal pairing and random assortment of the chromosomes 
seem to be the rule in sterile combinations, whereas special configura- 
tions preventing random assortment of the chromosomes leads to fertility 
although there is a different chromatine arrangement in the types 
crossed. A possibility exists that the linkage-results of HAMMARLUND in 
Pisum (discussed above p. 218) may be owing to a similar cause. 
HAKANSSON in his cytological study on this Pisum-material (HAKANSSON 
1929) finds ring-arrangement of 4 chromosomes in plants whose progeny 
shows linkage between the factors A and Gp. In plants giving free 
combination the chromosome conditions are normal. HAKANSSON thinks 
it most probable that A and Gp are situated in different chromosomes. 

In Galeopsis the cross T—B X T—C gave experimental results, 
similar to those obtained by HAMMARLUND in Pisum. The apparent 
linkage, however, was shown to be due to selective elimination of the 
recombination gametes already formed, resulting in abortion of about 
50 % of the male gametes, and probably part of the female. — In 
analogy with this and with the Datura results I should think, that in 
Pisum something essentially similar accounts for the linkage. In plants 
showing special chromosome configurations there is probably no random 
assortment of the chromosomes. This may explain the linkage obser- 
ved as well as the absence of sterility. In Galeopsis, on the contrary, 
where no special chromosome arrangements seem to occur the forma- 
tion of lethal recombination gametes is not prevented by chromosome- 
coupling. The final result is about the same, linkage or pseudolinkage. 
This is, however, at present only a theory. No reliable conclusions can 
be drawn until further investigations both in Galeopsis and Pisum have 
been made. — The cytology of the line crosses in Galeopsis has not yet 
been sufficiently studied. At present analogy conclusions alone speak in 
favour of the hypothesis that chromosome alterations leading to the 
origin of »structural hybrids» (DARLINGTON 1929) are the cause of intra- 
specific sterility. Another hypothesis, working not with parts of chro- 
mosomes but with whole chromosomes seems more natural. Before 
discussing this hypothesis the variation and inheritance of partial steri- 
lity in the species cross G. Tetrahit X bifida must be considered. 


INTERSPECIFIC CROSSES. 
INTRODUCTION. 


During earlier periods of the progress of genetic science a leading 
problem in the study of species hybrids was the existence or non-existence 
of fundamental differences between species and variety hybrids. The 
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work of HERIBERT-NILSSON (1910, 1918), WICHLER (1913), Lorsy 
(1916), Baur (1924) and others has answered this question in a nega- 
tive sense. The situation at present is in part different. The main 
questions to be answered are the following: — How are the species 
characters inherited and what is the genotypical basis of the species 
differences? Why is correlation found between certain species cha- 
racters and what is the nature of this correlation, — linkage, pleio- 
tropism or selective correlation? If the hybrid is sterile, what is the 
nature and how is the inheritance of this sterility? Does the chromo- 
some mechanism function normally, or is the inheritance complicated 
by irregularities at the reduction division? What is the cause of hybrid 
vigour and how is it inherited? 

With these questions as starting point the interspecific hybrids 
obtained in this genus have been investigated. 

Several species hybrids may be obtained in this genus. Some 
cross-combinations succeed without difficulty, others give negative 
results. Species from the subgenus Tetrahit cannot be crossed with 
species belonging to the subgenus Ladanum. The following combina- 
tions have been tested: — Ladanum X speciosa, Ladanum X pubes- 
cens, Ladanum X Tetrahit, Ladanum X bifida, ochroleuca X pubes- 
cens, pyrenaica X pubescens and the reciprocal combinations. In all, 
several hundreds of flowers have been used for these crosses and 
always without success. Special efforts have been made in order to 
produce hybrids between Ladanum and speciosa, but the pollination 
only resulted in a slight swelling of the ovaries soon followed by 
shrivelling. As in these crosses several different biotypes in each spe- 
cies have been used and most of the possible species combinations have 
been tried, the conclusion that members of the one subgenus cannot be 
crossed with members of the other seems certain. 

In each subgenus several species crosses give positive result. In 
subg. Tetrahit the crosses Tetrahit X bifida and pubescens X speciosa 
have been successful, in subg. Ladanum the following hybrids have 
been obtained: — Ladanum X angustifolia, Ladanum X pyrenaica, 
Ladanum X ochroleuca, angustifolia X ochroleuca and pyrenaica X 
ochroleuca. 


RESULTS OF CROSSES BETWEEN G. TETRAHIT AND BIFIDA. 
I. THE PARENT SPECIES. 


Though the polymorphism in G. Tetrahit and bifida is very greai 
(cf. fig. 4—11 and PI. IV, fig. 1—10 and 13—20) these species no doubt 
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form two different natural groups of biotypes. 









All constant biotypes 


bred from seed collected at the natural localities could without difficulty 
be classified as either Tetrahit or bifida. For taxonomists, however, it 
has not been easy to find good diagnostic characters. As will be shown 
below, this is undoubtedly due to spontaneous crosses between the two 


species frequently occurring in nature. 
The following morphological differences are more or less charac- 


teristic of the species: — 





Character 
Middle lap of the flower 
(cf. fig. 19—26: 


The net-work of the midd- 
le lap? 


Size of the flower 


Glandular hairs 


Bristle hairs 


Height 


Type of leaf 





G. Tetrahit 


Square or oblong, without 
incision at the point 

The meshes of the net ne- 
ver reaching the edge of 
the lap but restricted to 
an area at the basis of 
the lap 

Relatively large-flowered 

The glands are red, gath- 


ered into a compact 
group on the swollen 
nodes 


Bristle hairs more numer- 
ous on the upper part 
of the internodes 

On an average relatively 
high and robust 





Leaf dents relatively few 
and large 










G. biftda 

Oblong, with a marked in- 
cision at the point 

The meshes all over the 
lap reaching the edge, or 
the whole lap >diffuse- 
ly» coloured without 
clear net-work 


Relatively small-flowered 


Glands red or yellow, di- 
stributed all over the in- 
ternodes 


Bristle hairs evenly distri- 
buted all over the inter- 
nodes 

On an average lower and 
more fragile than Tetra- 

hit 

Leaf dents as a rule re- 
latively numerous and 

small 
















These distinctions are ranged about approximately in the order of 
their value as species-limiting characters. The three or four first men- 
tioned differences are the most characteristic. Considerable line dif- 
ferences are met with in the others. 









II. SPONTANEOUS HYBRIDS BETWEEN G. TETRAHIT AND BIFIDA. 


Already when collecting the primary seed material, seed was 
gathered from morphological intermediates between Tetrahit and bifida 






* The importance of this species character has been emphasized by PorscH 
(1903). 





Fig. 19—33. Type of the lower lip of .the flower in G. Tetrahit, bifida, and in arti- 

ficial and spontaneous hybrids. — Fig. 19—22, Tetrahit; fig. 19, T—G; fig. 20, T—B; 

fig. 21, T—L; fig. 22, T—D; fig. 23—26, bifida; fig. 23, B—A; fig. 24, »25—13>; fig. 25, 

»26—92>; fig. 26, B—-E; fig. 27, T—D X B—E, F:; fig. 28—33, spontaneous Tetrahit 

X bifida hybrids (segregating in the following generations). From each plant 3 
flowers are reproduced (in natural size). 
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(cf. fig. 28—33). These were suspected to be hybrid forms, a hypo- 
thesis which progeny tests verified. 

In 1925 progeny was obtained from three different hybrids of that 
kind (one from Gothenburg, the others from East Scania). In this 
year the number of individuals obtained was rather low. Anyhow, 
these progenies were sharply distinguished from the constant Tetrahit 
or bifida progenies by their very marked segregation. One of these 
segregating families consisted of six plants all of which were different 
in a great number of characters. From a taxonomical point of view, 
two of the plants would have passed as typical bifida, one was a fairly 
typical Tetrahit, the others were obviously intermediate types. This 
is sufficient to prove the hybrid character of the mother plant. Similar 


TABLE 14. Pollen fertility in segregating families from spontaneous 
Tetrahit X bifida hybrids. 























| Field Good pollen 
number} 20—25— 30—35—40—45—50—55—60—65 — 70— 75—80—85—90—95—100 % ” a“ 
ne 2 iat: Be, oe Ba he eo we ee 36|73 9% 
114 S sco 2 Pe, eSB 10|76 » 
| —112 oa ee Pee we ee YF 6156 » 
= (ti a ew | Ys PSR we 9 10/56 » 
| —114 ee eee 6193 » 
| —115 er a er ee ee Ee 4/58 » 
| —116 ee ee ee ee 5|77 » 
| —118 oo 3/73 » 
| 1a 1 1/68 » 
| —124 fay aca Pua E&Y # 3 11166 » 





conditions characterized the other progenies from morphological in- 
termediates. From such segregating families progeny after isolation 
was observed in two more generations (1926 and 1927). Further, pro- 
geny from spontaneous Tetrahit < bifida hybrids, that had arisen in 
the cultures (and appearing in families from open pollinated plants) 
was also studied. In all, about 200 segregates from such spontaneous 
crosses were cultivated and observed. 

The picture presented by those segregating families may be cha- 
racterized as follows: — On an average the segregation is very marked 
and complicated, but to a different degree in different progenies. The 
variability in flower colour and colour distribution is exceedingly great 
and such is also the case concerning the vegetative system. The ma- 
terial may roughly be classified in three main types, Tetrahit and bifida 
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types and intermediates. Many of the latter are characterized by re- 
duced vitality (low growth and weak mechanical system in _ the 
branches). 

Especially characteristic is a varying degree of partial pollen ste- 
rility. This was investigated in 1926 (table 14) and 1927 (table 21) 
In short, these spontaneous segregations present exactly the same 
picture as the artificially obtained Tetrahit < bifida hybrids and their 
progeny. The finding of natural hybrids and the study of their progeny 
definitely proves the occurrence of spontaneous crosses between Tetra- 
hit and bifida in nature. 


III. ARTIFICIAL TETRAHIT X BIFIDA HYBRIDS AND THEIR PROGENY. 


1) General characterization of the cross. 

The cross succeeds in both directions without the slightest diffi- 
culty. The F, plants are luxuriating and partially sterile. The reci- 
procal crosses give the same result. The F, segregation is complicated 
and transgressive, showing great variation both in morphological re- 
spects and fertility. The F;—F, generations are characterized by 
decreasing morphological variation and increasing fertility. The re- 
duction division is on the whole normal, the parents and their offspring 
have all the same chromosome number. 

2) The nature and inheritance of the partial sterility. 

a) Sterility in F,. Seven different line combinations, involving 
6 Tetrahit and 5 bifida lines have been investigated. Owing to repeti- 
tion of the crosses some of the F, generations were studied more than 
one year, and were grown in different experimental fields. The results 
of the pollen fertility investigations are given in table 15. 

One thing is immediately clear. In all F, combinations there is 
an unquestionable and fairly thoroughgoing decrease in pollen fertility. 
Though not more than 7 combinations have been tested it is highly 
probable that this partial sterility is generally characteristic of the 
primary hybrids Tetrahit < bifida. The reciprocal crosses give exactly 
the same fertility values. This was established in the crosses T—D 
B—E (1928 and 1929), T—X * B—C and T—X X B—A. 

Secondly, it is to be noted that the average values of a certain line- 
combination may vary greatly in different years. For instance, the 
cross T—D X B—E gave in 1926 two F, plants with resp. 32 and 39 % 
of good pollen. These values were carefully determined. One plant 
was investigated four times, giving the values 32, 31, 28 and 34 % 
respectively, the other was investigated twice, giving the values 39 and 
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TABLE 15. Pollen fertility in F, of G. Tetrahit X bifida. 





F,-combina- | Cultiva- | Good pollen | " | M 
tion | ted in | 25—30—35—40—45—50—55—60—65—70 %\ | 
| | 
| 


| 





T—D X B—E | 1926 4 35,0 
1927 , 59,3 
1928 56,60 (+ 0,99) 
1929 | 38,70 + 1,23 | 
1927 | 50,4 
1928 | 44,4 
1929 | 37,5 
1928 47,5 

» 2 58,4 
1929 50,5 
autumn 

of 1926 | 44,2 
1927 | 55,0 

» 2 | 52,5 
» 1 42,5 











39 % resp. The number of pollen grains classified was 4522 in the 
first plant and 3249 in the second. Plants of the same F, combination 
were also obtained in 1927, 1928 and 1929. The average values gained 
in 1927 and 1928 were rather high, 59 and 57 % resp. (n= 11 and 17 
resp.). In 1929 the average value, based on 29 F, plants was again 
low, only 38,7 % of the pollen being morphologically good. Thus, the 
pollen fertility is modifiable in a rather high degree. The F;, plants 
are all isogenous, but the conditions have varied from year to year. 
In 1929 (after moving the cultures from Svaléf to Hilleshég) the fer- 
tility throughout was lower than in 1928. In this year the combina- 
tions T—D XK B—E, T—X XK B—C and T—X X B—A gave the average 
values 56,60 + 0,99, 44,4 and 584 %. In 1929 the corresponding values 
were 38,70 + 1,23, 37,5 and 50,5 %. The difference 56,60 — 38,70 = 17,90 
+ 1,58 is significant. 

It was also observed that the same F, plants may give different 
values when examined more than once during the flowering period. 
In 1927 11 F, plants of the combination T—D  B—E were obtained. 
These were examined three times: — at the beginning of the flowering 
on the 10th August, 13 days later, when the plants were still in full 
flower and finally at the end of the flowering period, 28 days after the 
first counting. The results are given in table 16. The values of the 
first and second countings are about the same. There seems, however, 
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to be a small but clear decrease in pollen fertility (on an average 3 % ). 
The third counting gave quite different values showing a very marked 
decrease in the percentage of good pollen, the mean value being 24 %, 
lower than in the first counting. The third counting was undertaken 
when the plants had almost ceased flowering, and the seeds had ripe- 
ned. The low pollen fertility was then probably caused by lack of 
nutriment and unfavourable weather conditions. During the first 


TABLE 16. Negative correlation between pollen fertility and age of 























the plant. 
{ | 
| Field | Per cent good pollen Difference Difference 
‘nie | | | 1st—2nd 2nd—3rd | 
| | lst counting |2nd counting|3rd counting} counting counting 
| | 
| ] 
aor 1 55 | 61 42 + 6 —19 | 
— 3) 66 | 54 30 — 12 —s% | 
| — 5) 66 58 47 — 8 —11 | 
| ine 63 57 34 — 6 —23 | 
| — 7 66 64 39 — 2 —23 | 
j | not 
— 8) flowering 63 42 _ —3t 
— 9! 58 | 65 35 + 7 —30 | 
— 10. 66 | 60 46 — 6 —14 
—11 | 6¢ | (56 42 — 8 —14 | 
| not | 
| —12| flowering | 54 35 — —19 | 
—13| 55 | 3587 28 43 —29 | 
| M/ 62: | 590 38,2 - | =i 





weeks of the flowering period, however, the percentage of good pollen 
is practically constant. 

Different flowers on the same plant give similar values. On a 
T—B X B—E F, plant the pollen percentage was determined by using 
flowers from the top shoot and from one of the two branches of each 
node. The pollen of three flowers from each branch was mixed. The 
top shoot value was 60 %, the lateral branches from top to bottom 
gave the values 64, 64, 69, 63, 71, 62, 62 % respectively. As the top 
shoot and the uppermost lateral branches are stronger than the other 
branches this might be expected to influence the fertility. This is 
obviously not the case. No correlation between fertility and place of 
the flower can be traced. Such cases, however, are known from other 
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plants. In Rubus e. g. the apical flowers are said to be more pollen- 
fertile than the lateral (LipFoRss 1905). 

Returning to table 15, it seems probable that different line combi- 
nations give a somewhat different degree of fertility in F,. The cross 
T—X X B—C gave in 1928 and 1929 the average values 44,4 and 37,5 % 
resp., while the cross T—X XK B—A gave in the same years the values 
58,4 and 50,5 % resp. The number of individuals, however, is too low 
to allow calculation of the standard error. In any case, the fluctua- 


TABLE 17. Pollen germination in Tetrahit X bifida, F,. 








Per cent 
morphol. % good pollen: 
good germination % 
pollen 


Germina- 
tion 
per cent 





OE sihiinnaiiasibnmaeabinins 95—100 
F,-plant no. 1 


























33,2 | 117 | 


tions in fertility due to modificatory influences are greater than those 
produced by combining different lines. 

Pollen germination experiments. In order to further investigate 
the degree of sterility in F, comparative germination experiments were 
made in 1927 with pollen from 11 F, plants of the combination T—D 
X B—E and the parent lines. The germination substrate was a mix- 
ture of 14 % sugar solution, agar and yeast according to BRINK’s method 
(BRINK 1927 b). The germination per cent was calculated after 24 hours 
for all plants used in the germination experiments. The per cent of 
morphologically good pollen grains was determined in the usual way 
The two values obtained, the per cent of good pollen and the germina- 
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tion per cent for each plant were compared. The results are given in 
table 17 and fig. 34. 

In the parent lines 95—100 per cent of the pollen is morphologi- 
cally good. Practically all good grains are also germinative (cf. also 
MUNTZING 1929, table 7). No morphologically bad grains and only part 
of the good germinate in F,. Thus, a large portion of the apparently 
good grains are probably non-functional as they cannot be induced to 
germinate on culture media which are altogether favourable for the 
parent lines. In F, on an average 59 per cent of the pollen was mor- 
phologically good but only 33,2 per cent germinated. 

All grains forming pollen tubes have been calculated as germina. 
ted, even if the pollen tubes have been rather short. There is a marked 
difference between 
F, and the parent 
lines not only in 
60 the germination 
percentage but also 
in the germination 
energy and_ the 
length of the pol- 
len tubes. In ger- 
mination —_experi- 
ments with the pa- 
0 rent lines the fol- 
Plantno. 1 2 3 4 5 G6 7 8 9 10 TM lowing is observed. 
When placed on the 


per cent 
10 Per cent morphologically good pollen 


Germination per cent 


Fig. 34. Tetrahit X bifida, F1, per cent morphologically 
good pollen and germination per cent. germination sub- 

strate the pollen 

grains grow spherical, and pollen tubes soon protrude. After a few 
hours the germination is practically complete and the pollen tubes 
long and well-formed (fig. 35). Thus the parent lines are charac- 
terized by a lively germination energy and a regular and uniform for- 
mation of the pollen tubes. In F,, on the contrary, the grains which 
actually germinate show marked differences in germination energy. 
Only a fractional part germinate as easily and rapidly as the parent 
lines, the germination of the rest is more or less delayed, and the growth 
of the tubes more or less slow. This may perhaps partly depend on 
unfavourable alterations of the culture media during the progress of 
germination (alteration of the P,, concentration and the like, BRINK 
1927 b). Anyhow, it is obvious that the apparently good pollen grains of 
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F, in contrast to those of the parent lines are not equivalent as to the 
germination energy. 

This is also known from several other species hybrids e. g. in 
Nicotiana (East 1921, GOODSPEED and CLAUSEN 1917), Triticum 
(WATKINS 1925), Linaria (BRINK 1927), Rosa (TACKHOLM 1922), Aqui- 
legia (SKALINSKA 1928) etc. In the Triticum and Aquilegia hybrids 
similar conditions are also observed in the macrospores. Part of the 
apparently normal embryosacs do not become fertilized. WATKINS 
thinks that this is due to shortness of functional pollen, SKALINSKA 
considers these embryosacs morphologically good but as there is pollen 
in excess, non-functional (due to incompatibility between the plasm 


Fig. 35. Germinating pollen grains. 


of the mother plant and the genotype of the macrospore). Though in 
the Triticum hybrid only 10 % of the pollen germinate, there ought 
to be enough pollen to fertilize the single ovule in each flower. Pro- 
bably also in Triticum the embryosacs are in reality non-functional 
though apparently normal. 

Female sterility in F,. As the pollen classification method is 
rather cumbersome the degree of partial sterility in other plants is 
generally determined by investigations of the seed production, the 
number of seed per capsule, grains per spikelet, etc. This, however, 
is no correct measure of the ovule sterility. Decrease in seed produc- 
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tion may depend on other factors such as 1) lacking pollination owing 
to a high degree of pollen sterility and 2) zygotic sterility — male and 
female gones are both functional but part of the zygote combinations 
are lethal. Thus direct observation of the degree of macrospore steri- 
lity is impossible. The best method for determining the female sterility 
is back crosses to the parent lines with F, as mother. The pollen of 
the parent lines is quite functional. Bad seed production cannot in 
this case depend on lack of pollen and scarcely on zygotic letha- 
lity, as the male gametes contain all genes necessary for normal deve- 
lopment. 

. 40 seeds from 58 flowers were obtained in the combination F, 
T—D and 17 seeds from 44 flowers in the combination F, XK B—E. 
That is in all 57 seeds from 102 flowers, thus only 14,0 % of the maxi- 
mal seed production (4 seeds per flower). This low value is only partly 
caused by real female sterility. Injuries caused by the crossing tech- 
nique and the fact that even in the parent lines all the four seeds per 
flower are seldom developed tend to decrease the value. The size of 
these errors, however, may be estimated. In the series of line crosses 
in Tetrahit and bifida 291 seeds were obtained from 204 flowers, that 
is 1,43 seeds per flower. This corresponds to full female fertility. The 
value obtained in the back crosses was 0,56 seeds per flower. That 
means a female fertility of 39,.%. In other words, about */, of the 
embryosacs must be sterile. 

The female sterility was also estimated in another way, viz. by 
comparing the number of seeds per flower in F, and the parent lines 
after open pollination. 12 T—D plants had an average of 2,93 seeds 
per calyx, 10 B—E plants had the corresponding value 2,71. This gives 
a mean value of the parents = 2,82. 17 F, plants had on an average 
1,02 seeds per calyx. According to this the fertility of F, is = 36,2 % 
of full fertility (as represented by the parents). Another year the F;, 
fertility was determined in exactly the same way. 12 T—D, 10 B—E 
and 11 F, plants were examined, giving the values 2,91, 2,95 and 0,96 
resp. This gives the percentage 32,6. Thus, three tests made in diffe- 
rent years and involving two different methods gave the rather closely 
corresponding values 39,2, 36,2 and 32,6 %. — Open pollination means 
in this case (as the parent species are highly autogamous) self-pollina- 
tion in a rather high degree. As the seed production in the two later 
cases is scarcely lower than in the first, this indicates that zygotic 
sterility (decreasing the seed production) does not play any role in 
this species hybrid. 
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b) Sterility in back crosses between F, and the parents. 
In partially sterile species hybrids several cases are known where the 
sterility is evidently selective. This may be proved by back crosses 
between F, and the parents. Especially in the pollen, gene combina- 
tions approaching the parental types are more vital and functional than 
gametes of a more intermediate genotype. Such is the case in Nicotiana 
hybrids (GOODSPEED and CLAUSEN 1917, 1927) and in wheat hybrids 
(Sax 1921, 1922, 1928, WaTKINS 1927). WATKINS, backcrossing turgi- 
dum X vulgare hybrids to the vulgare parent finds a sharper selection 
in the pollen than in the ovules, Sax (1928), studying back crosses 
between a durum X vulgare hybrid and durum finds, on the contrary, 
no more selective elimination of male than of female gametes. In 
Aquilegia hybrids investigated by SKALINSKA (1928) and moss hybrids 
analysed by WETTSTEIN (cf. RENNER 1929) the sterility is also selec- 
tive but it is influenced by the plasm of the mother plant. In the 
cross Aquilegia vulgaris  chrysantha, the most vital gametes are those 
containing chiefly vulgaris genes. In crosses between diploid and 
triploid Oenothera, the male gametes containing either of the parental 
chromosome numbers are the most functional. No such selective eli- 
mination is found in the ovules (results of VAN OVEREEM, cf. LEHMANN 
1922). The selective elimination could in most of these cases be 
proved by counts of the chromosome number. The Galeopsis species 
in question have the same chromosome number. However, in case 
of a sharp selective elimination in the pollen, the cross Tetrahit < F; 
for instance should result in two categories of plants, fertile plants of 
the Tetrahit type and partially sterile types of the F, type. The reci- 
procal cross F, X Tetrahit ought to give a more continuous variation 
in fertility and in morphological characters, as the selection is gene- 
rally less pronounced in the female than in the male gametes. No 
such result, however, was obtained (table 18). There is no certain 
difference in the variation of pollen fertility in the reciprocal crosses. 
The cross T—D X F, (1929), however, also gave besides 30 plants 
of a varying type and fertility 11 plants which were completely fer- 
tile and morphologically exactly like the mother line, T—D. At pre- 
sent I regard these plants as the result of unsuccessful cross fertiliza- 
tion. Anyhow, until further investigations have been made they can- 
not be regarded as a proof of a different degree of selection among 
the micro- and macrospores. 

A striking, but at present unexplainable, result is the fact that 
back crosses between F, and bifida gave plants which were more 








MUNTZING 


iN) 
Ess 
oe 








T 
. 


U99M79q SASSOIy | 
uaaA\jaq Sasso.) 


« 1830} ‘Q— L pue '7 
UOT}EUIqWIOT 


« 18101 ‘q—g pue 


| 
| 


ch—0b—S¢—08—¢2—02—S1—01 | 





¢ GS @G 


G 
ua]jod pooy 


% 001—S6—06—¢8—08—¢L—01L-—¢9 —09—¢¢ —0c— 











ss9OZ [OE (ITD I 


os yy, 
00°77 | O01 
0092 | 9 | 
“A—d X U— L $8019 ay} ul syuamnd ay} pun 'y uaamjaq sassou9 yong ul fijnjiaf uayjogd “gt ATAVL 


ore FF os zp 
weg F 00°Ty | LF | 




















sterile, than the progeny from 
back crosses between F, and 
Tetrahit. The average diffe- 
rence is 23, % and is evi- 
dently significant (table 18). 
A possible key to comprehen. 
sion of this result is, that the 
F, plant used for the back 
crosses was a (Tetrahit Q < 
bifida ~)-plant. In analogy to 
the Aquilegia cross just cited 
the plasm may perhaps be of 
importance. If in the F, plant 
the gene combinations of the 
Tetrahit type were favoured, 
back crosses to Tetrahit would 
give more homozygous and 
fertile plants than back cros- 
ses to bifida. In back crosses 
with F, plants of the type 
bifida 9 X Tetrahit Othe re- 
verse should be the _ result. 
Such crosses have not yet been 
examined. Against this hypo- 
thesis, however, stands the fact 
that F, families from Tetrahit 
x bifida and bifida X Tetra- 
hit F, plants are not unlike 
each other in morphological 
respects. Then, if the plasm 
hypothesis shall be upheld, the 
consequence is that the selec- 
tive elimination affects the ge- 
nes responsible for pollen ste- 
rility only or to a_ higher 
degree than those responsible 
for the morphological cha- 


racters. 
Before leaving the back 
crosses attention should be 
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drawn to the fact that the fertility values 
obtained are on an average higher than 
those of the F, generation, cultivated in 
the same year (cf. table 15). | 

c) Sterility in F,. Though a rather 
large number of partially sterile species 
hybrids have been genetically analysed in- 
vestigations as to their sterility have in 
most cases been confined to the F,; gene- 
ration. 

East (1921), however, has made an 
extensive analysis of the fertility variation 
in the cross Nicotiana rustica X panicu- 
lata. At that time the parent species were 
supposed to have the same chromosome 
number and the F, hybrid to have a mainly 
normal reduction division. Later investi- 
gations (GOODSPEED 1923, GOODSPEED, 


‘CLAUSEN and CHIPMAN 1926, LAMMERTS 
1929) have proved these assumptions to 


be incorrect. N. rustica has n = 24, pani- 
culata n=12. The reduction division 
consequently is not regular. LAMMERTS 
e. g. has shown, that a rather high percen- 
tage of the functional eggcells are diploid. 
Evidently, this species hybrid is no sui- 
table material for a study of sterility as a 
Mendelian phenomenon. Such a _ study 
must be based on the progeny from a 
partially sterile hybrid with a normal re- 
duction division. This condition is in the 
main fulfilled by the Galeopsis hybrid in 
question (cf. below p. 270). In the Malva 
hybrids studied by KRISTOFFERSON (1926) 
the chromosome conditions are unknown. 
The sterility variation in some of the Malva 
crosses has already been discussed (MUNT- 
ZING 1929). 

F, generations from three different 
line combinations of the cross Tetrahit 

Hereditas XIII. 
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TABLE 19. Pollen fertility in F, of G. Tetrahit X bifida. 
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bifida were investigated in the usual way. The corresponding F, gene- 
rations were cultivated for comparison the same year and under the 
same conditions as F,. The results are given in table 19 and fig. 36. 
From this the following conclusions may be drawn: — 1) The varia- 
tion in pollen fertility is very great ranging from almost complete ste- 
rility to full fertility. 2) The fertility curves are in the main of the 
chance curve type with only one certain maximum (fig. 36). 3) On an 
average the fertility of F, is higher than that of F;. 

The higher variability of F, is immediately obvious on tables 19 
and 15 being compared. In the cross T—D XK B—E (1929) the coeffi- 
cient of variations was in F, = 17,2, in F, = 35,2. The type of the ferti- 


Per cent of 
the individuals 
20 
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Fig. 36. Pollen fertility in Fz of the cross Tetrahit X bifida. 


lity curve is quite another than those observed in the intraspecific cros- 
ses (cf. fig. 1—2). The increase of fertility in F, is quite obvious and 
statistically significant. In fig. 36 the average value of F, is marked 
by a vertical line. Most of the F, variates range on the »fertile» side 
of this line. Some plants, however, have a lower fertility value than 
the F, average. It may be questioned whether this is due to genotypica! 
causes or only to the cumulative effect of modifying influences and the 
standard error of the plant means. Surveying the whole F, material, 
however, the former possibility seems to be unavoidable. This reminds 
us of the semi-sterile F, plants obtained from quarter-sterile F, gene- 
rations (cf. p. 227) 

Pollen germination experiments. In order to study the correlation 
between germination ability and the morphological quality of the pollen, 
germination tests were made (in 1927 and 1928) with pollen from 34 
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F, plants with a different degree of morphological pollen sterility. At 
the same time control tests with pollen from the parent lines were made. 
The following values were obtained (table 20). The results are also 
given in the curves fig. 37. 

Though the germination curve is rather irregular there is an 
obvious correlation between the germination values and the correspon- 
ding pollen per cent values (the per cent morphologically good pollen). 


TABLE 20. Correlation between per cent of good pollen and germina- 
tion per cent in G. Tetrahit X bifida, F%. 








Per cent | Germina- 
good pol-| tion per 
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0,39 34 | 0,58 
0,43 | | 0,63 
0,32 | | 1,00 
0,34 | | | 0,69 
0,66 | | 0,72 
0,88 | | 0,40 
0,39 | | 0,75 
0,25 | 0,41 
0,46 | 0,72 
0,32 | | 0,88 
0,37 | 0,57 
0,38 0,85 
0,79 | 0,58 
0,43 z 0,95 
0,75 | 0,52 
0,41 ‘ | 0,85, 
: 0,58 0,77 
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The coefficient of correlation was found to have the value + 0,807 + 0,060. 
Assuming a very probable correlation between the germination in vivo 
and in vitro this result proves the applicability of the pollen investiga- 
tion method for studies of sterility. Evidently, the pollen per cent 
values are always maximum values. This is true, especially of the low 
pollen per cent values, as the relation germination per cent : pollen per 
cent is not constant. As is evident from a glance at the curves and from 
table 20, this relation has a lower value for low pollen per cent values 
than for high ones. In other words, the more there is of morphologi- 
cally good polien, the more of this good pollen is also functional. 
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The regression for the correlation between pollen per cent and 
germination per cent was calculated and found to have the value 1,0. 
I. e. the curves are on an average parallel. As in the parent lines prac- 
tically all morphologically good pollen grains also seem to be capable 
of germination, it is probable that the two curves, if they are straight 
lines are in reality not parallel but convergent upwards, meeting at 
100 per cent. In any case, a certain low percentage of morphologically 


100 
per cent 


90 
——: Percent morphologically good pollen 
=. Germination per cent 


80 
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60 


10 


0 
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Fig. 37. Correlation between per cent morphologically good pollen and germination 
per cent in F2 of the cross Tetrahit X bifida. 


good pollen should be correlative with 0 per cent of functional pollen, 
that is absolute pollen sterility. 

d) Sterility in F; and later generations. The variation of 
pollen sterility has been studied in F; of the crosses T—N X B—A and 
T—D X B—E, with the same result as in F,. The fertility of the pro- 
geny is on an average higher than that of the mother plant. 

This increase in fertility evidently continues until full fertility is 
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altained. One F, plant of the cross T—N X B—A had 90 per cent 
good pollen. A progeny from this plant consisting of 12 individuals 
had an average of 93,3 per cent. One of these practically fully fertile 
plants gave in the next year 6 plants, which like the parent lines had 
95—100 per cent good pollen. Parallel to the increase in fertility is an 
increase in morphological uniformity. 

In table 21 the average pollen fertility of progenies from partially 
sterile plants is compared with the fertility of the mother plant (or the 
F, generation). The data obtained from line crosses are also included 
in this table. 40 different progenies are compared with the preceding 
generation. In 37 of these cases there is an increase of fertility, in 3 a 
decrease. These apparent exceptions are 3 F; families from the cross 
T—D X B—E cultivated in 1929 (at Hillesh6g). The culture condi- 
tions in this year were, however, decidedly more unfavourable to fertility 
than in the preceding year (at Svaléf). The average value of the F, 
generation (table 15) was in 1928 56,60 + 0,99, in 1929 only 38,70 + 1,23. 
6 F, families were cultivated in 1929. Of these 3 showed an increase 
and 3 a decrease in fertility as compared with the mother plant. 
Obviously this decrease is only apparent in 1929 and is due to the 
unfavourable conditions of that year. The other F; generations were 
cultivated in 1928. In 1927 and 1928 the conditions were equally 
favourable judging from the similar F, values of the cross T—D « B—E 
(table 15). The fertility values of the mother plant and the progeny 
are comparable, and the typical increase in fertility very marked and 
thorough-going. In all F, generations of the cross T'etrahit X bifida 
and most of the F, generations from the line crosses (cf. the first part 
of table 21) F, was cultivated in the same year as F,. Comparison 
between the fertility values always gave the same result which may be 
expressed in the general rule: — Progenies after self-fertilization from 
partially sterile plants have a higher average pollen fertility than the 
mother plant. This holds true of all plants belonging to the Tetrahit- 
bifida group. 

e) The relation between intra- and interspecific sterility. 
The increase in fertility was observed in the line crosses as well as in 
the species crosses. The intraspecific sterility was definitely shown to 
be selective as to the gene combinations of the haplophase. The same 
must be the case with the interspecific sterility in the Tetrahit X bifida 
crosses. In a species hybrid a multitude of different gamete combina- 
tions are formed. It would be strange if all these were physiologically 
equivalent. It is more probable that the sterile grains, in contrast to 





TABLE 21. Increase of pollen fertility in the progeny from partially sterile plants. 
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the others, represent lethal combinations. Further, the germination 
experiments with F, pollen showed a highly varying degree of germi- 
nation energy. This probably has some connection with the genotypi- 
cal constitution of the pollen grains. 

The general increase in fertility in consecutive generations is pro- 
bably mainly caused by selective sterility. Highly sterile mother plants 
may give a progeny with very good fertility. One certain plant, derived 
from a spontaneous hybrid, was highly pollen sterile. 4 different 


.countings gave the values 23, 31, 33 and 24 %, that is, on an average, 


28 % good pollen (in all 1279 pollen grains classified). The plant was 
vegetatively quite normal and vigorous. In the following year a pro- 
geny of 15 plants with an average fertility of 85,2 % was obtained, thus 
an increase of 57,2 %. This result favours the view of the sterility as a 
means of increasing the fertility of the progeny. The case mentioned 
is certainly an extreme one but anyhow, it strongly speaks in favour of 
the view that the partial sterility represents an elimination of un- 
favourable gamete combinations. Sterility hazards the production of 
progeny but is at the same time the most important and perhaps only 
means of producing full fertility in later generations, one of the quali- 
fications necessary in the struggle for life. That the increase in fer- 
tility should depend on zygotic lethality or selective germination of the 
seeds is improbable. Some evidence has been obtained (cf. p. 246) that 
zygotic lethality in the strict sense does not play any role in this 
species cross. 

The possibility of a correlation between the germination energy of 
the seed and the fertility of the grown up plant has been carefully 
investigated in F, of the cross T—D X B—E. In 1928 seeds of the 
parent lines germinated rapidly to 83 and 97 % resp. The F, seeds 
(seeds from the F, plants) germinated more slowly however, and 
finally reached the value 60,3 %. The »embryo operation» method was 
practiced on the seeds still alive. In this way about 100 more F, plants 
were obtained almost simultaneously, raising the germination percentage 
to 84,7. These latter F, plants when fullgrown were morphologically 
somewhat different from the other F, plants and showed a significantly 
lower fertility than the rest of the F, generation (68,30 — 60,15 = 8,15 
+ 2,0, D/m, == 4,1). This I thought to be due, either to modifying 
influences or to a correlation between germination energy and pollen 
fertility. The former possibility seems to be the correct alternative. In 
1929 exactly the same thing was repeated, but now no difference either 
in fertility or in morphological respects could be detected between 
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plants originating from seeds with different germination energy. Thus 
it is not probable that selective germination of the seeds can be respou- 
sible for the general increase in fertility under discussion. The main 
cause must be a selection during the haplophase, not during the diplo- 
phase. As far as I can see this is definitely proved by the fact that in 
the Tetrahit-bifida group all partially sterile plants are heterozygous 
and all homozygous plants are quite pollen fertile. The partially sterile 
artificial hybrids are surely also heterozygous, the partially sterile 
spontaneous hybrids prove heterozygous by the marked segregation in 
their progeny. On the other hand the biotypes collected in nature 
proved to be constant and completely pollen fertile pure lines. The F, 


TABLE 22. Pollen fertility in F,-families of the cross Tetrahit < bifida. 
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and F, families (in the cross Tetrahit < bifida) approaching full fer- 
tility were also morphologically rather or quite uniform. 

If thus both the intra- and interspecific sterility are selective, what 
is the difference between these phenomena? The intraspecific crosses 
gave fertility curves of quite special types, explainable on the assump- 
tion of a relatively simple factorial basis. The species cross gave in F, 
a fertility curve’of the chance curve type with only one maximum. The 
intraspecific sterility was due to the fact, that certain recombination 
gametes were lethal. In the interspecific sterility it is probable that 
several types of recombination gametes are lethal or sublethal. Accor- 
ding to this the cases of intraspecific sterility are to be regarded as 
relatively simple, factorially analysable special cases of the more com- 
plicated sterility found in the species cross. This theory is supported 
by the following facts. In F; some of the fertility curves are not of 
the same type as in F, but show a closer resemblance to the curves 
obtained in the line crosses. In other words, the complicated F, ste- 
rility seems in part to dissolve into less complicated ways of sterility 
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inheritance. This is indicated by curves more or less similar to those 
obtained in the intraspecific crosses. The data obtained are given in 
table 22 and fig. 38. The number of individuals in the families hitherto 
obtained is low. Only 7 families had n = 20. Anyhow it is probable 
that e. g. the family 29—35 has a different distribution of the variates 
than 28—144 (at the top and the bottom of table 22). The fertility 
curves (per cent values) of three families (29—35, 29—62 and 28—152) 
bs a 
35 


ood 


x ae 
40 45 50 55 GO 65 70 75 80 85 90 95 100% potien 


Fig. 38. Pollen fertility in some Fs families of the cross Tetrahit X bifida. 
— = 29—35; ----- = 28—152 (cf. table 22). 


are given in fig. 38 and may be compared with fig. 36 and fig. 2°. The 
curves are evidently more similar to those obtained in certain line 
crosses than to the fertility curve of the mother generation. This im- 
portant point, however, needs further investigation before quite certain 
conclusions can be drawn. 

In the line crosses giving semi-sterility this was shown to be due 
to a dihybrid difference and elimination of the two recombination 


1 N. B. Fig. 2 is drawn on a smaller scale than fig. 36 and 38 (cf. the per cent 
figures). 
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gametes. Suppose that in another cross 4 factors are involved and that 
the types crossed are AA bb CC dd and aa BB cc DD. Suppose further 
that (as usual) the recombination gametes containing AB resp. ab or 
CD resp. cd are lethal, then **/,, of the F,; gametes will die. Conse- 
quently the F, plants will theoretically produce 25 % functional pollen 
and egg cells. As may be easily controlled F, will consist of fertile, 
50-% sterile and 75-% sterile plants in the ratio 4:8:4. As the pollen 
percentage is rather, modifiable it is probable that this ratio will pheno- 
typically result in a continuous curve similar to that obtained in F, of 
the species cross. This instance is given solely as an illustration of the 
probability that the difference between intra- and interspecific sterility 
is only a quantitative, not a qualitative difference. 

The sterility cases in line crosses and in species crosses are not 
only to be regarded as differently complicated phenomena of essentially 
the same kind. There is probably also a causal connection to be con- 
sidered. Before discussing this, the inheritance of the morphological 
characters and the cytology of the cross Tetrahit X bifida must be 
reported. 

3. Inheritance of the morphological differences. 

The inheritance of the morphological differences was chiefly in- 
vestigated in the cross T—D XK B—E. Additional data were obtained 
from the combinations T—N X B—A and T—X & B—C. In this spe- 
cies cross measurements were made concerning some quantitative diffe- 
rences, height, leaf and flower dimensions. Further, the inheritance 
of some flower colour differences has been followed. Special attention 
has been paid to the segregation of the species-limiting characters. 

a) Height variation. Outbreeding and inbreeding. The 
variation in plant height — as a simple and good measure of plant 
vigour — was specially studied in the cross T—D K B—E. In 1928 
the parent lines, F,, F, and some F,; families, in 1929 the parent lines, 
F,, back crosses between F, and the parents in the four possible 
directions, F., F, and some F, families were in culture at the same 
time and under the same conditions. In 1928 the parent lines were 
distributed in 7 different parcels alternating with the different gene- 
rations, in 1929 10 different parcels of the parent lines were in the 
same way used as standards. The results of the measurements are 
given in tables 23—24. Of the parent lines T—D is slightly but 
distinctly higher than B—E. F, is higher than both parents and ty- 
pically luxuriating (cf. fig. 39—40). The average values were in 1928 
82,05 + 0,45 (T—D), 78,65 + 044 (B—E) and 95,15 + 1,07 (Fi), in 1929 the 
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Fig. 39a, G. bifida (B—E), fig. 39b, G. Tetrahit (T—D). The stick is 30 cm high. 


Fig. 40a. Tetrahit X bifida, F:, (T—-D X B—E); fig. 40 b, extravagant F2 segregates 
(to the left a dwarf plant, to the right two plants with lanceolate leaves; cf. fig. 42). 
The stick is 30 cm high. 


corresponding values were 87,55 + 0,69, 75,50 + 0,61 and 98,25 + 1,66. In 
1927 5 F, plants of the same cross with an average of 82,20 cm were 
obtained. The parent lines cultivated in this year had the values 
68,80 + 1,50 (T—D) and 62,30 + 1,03 (B—E). The average values of the 
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back crosses are evidently inter- 
mediate between those of F, and 
the respective parent lines. In 
F, the variation in height is 
great and transgressive, ranging 
from dwarf plants (fig. 40 b) to 
plants which are still more vi- 
gorous than F,. The mean value 
of F, is markedly lower than 
that of F, (cf. table 23). Con- 
sequently, the »outcrossing» of 
the parent species results in hy- 
brid vigour, inbreeding of F, re- 
sults in inbreeding degeneration. 
This decrease in plant height 
was further followed in an F, 
generation consisting of 38 fami- 
lies from self-fertilized F, plants 
(table 24). The average values 
of the F; progenies are almost 
without exception lower than 
the height value of the mother 
plant. Thus the inbreeding de- 
generation continues in F;. The 
average decrease of the F; fa- 
milies (calculated in per cent of 
the height of the mother plants) 
had the value 11 %. 

If the average value of the 
parents (81,53 cm) is given the 
value 100, F, will be=121, F.= 
100 and F; = 89. 

In the same way the values 
obtained in the preceding year 
(1928) will be: — 100 (parent 
species), 118 (F,) and 104 (F,).: 
In explaining such cases of ge- 
neral inbreeding degeneration 
two different theories are mainly 
to be considered, the heterosis 
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theory and the dominance theory (cf. NILSSON-EHLE 1926, 1928). The 
F;, analysis is of prime importance for the decision between these 
theories. According to the dominance theory and in contrast to the 
heterosis explanation it should be possibie to obtain constant segregates 
equally or more vigorous than F,. Therefore the mother plants of the 
F;, families were in part selected from among the most vigorous F, 
plants. 10 such mother plants were more than 100 cm high. Of the 





TABLE 24. Height variation in F; of the cross T—D XX B—E. 
| 


Field M ae 
number 


88,80 + 3,09 | 17,22 100,65 | 102;— 1,3 
73,80 -+ 2,66 | 14,81 68,25 80 | — 147 
77,15 + 3,48 | 18,74 66,20 | 81} — 18,3 
82,30 + 2,60 | 13,52 62,50 | 90 | — 30,6 
91,70 + 1,22) 6,77) 7 81,15 90 | — 9,8 
72,70 + 2,24 | 15,36 68,05 | 80|— 14,9 
77,80 + 2,03 | 11,33 71,30 | 73|— 2,3 
83,15 + 1,60/ 8,78 71,90 | 96) — 25,1 
81,95 + 1,15 | 9,07 79,50 | a 
93,45 + 1,58) 8,93 76,65 — 16,7 
79,40 + 1,17| 7,88 88,10 — 6,3] 
89,90 + 1,78 | 9,93 84,40 at Se | 
77,65 + 2,57 | 13,82 71 ,45 — 30,0 
109,45 + 0,96| 6,88 66,50 — 13,6 
88,50 + 1,75 | 11,60 76,80 — 23,2 
—64 94,10 + 1,56 9,59 77,50 — 10,9 
—73 91,10 + 1,72} 9,28 75,35 — 6! 
—79 79,20 -- 1,94 | 10,47 | - 90,50 4i+ 7,7 | 
—21 | 13 | 91,75 | — 7 66,75 | |— 6,0] 





Field M+m 
number (cm.) 


mother plant 
Increase or 
decrease in 
height (per 
cent) 
Height of the 
mother plant 
~ Increase or 
decrease in 
height (per 
cent) 


Height of the 
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resulting progenies 9 showed a decrease varying between 1,3 and 30,0 %, 
one family, however, kept the vigour and remained constant. The 
mother plant was 107 cm high, the progeny (n = 51) had the average 
value 109,45 + 0,6 cm. At the same time the height variation was low 
(v= 6,3). This F; family (29—62) was also remarkably uniform in 
leaf shape and other morphological characters. Concerning the flower 
characters and the pollen fertility (table 22, fig. 38) there was still some 
variation. The relative height values for the parents, F, and F, were 
100, 121 and 100 resp. This F; family will have the value 7134. 
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Another F; family, which also kept the vigour of the mother plant 
was the family 29—31. The mother plant was 89 cm, the average of 
the progeny 91,70 + 1,22 cm. This family was also practically uniform 
and constant, the coefficient of variation for the height being = 7,1. 
The pollen fertility was high (M = 82,5 %). Evidently this family is 
more vigorous than both parents but does not reach the height of the 
F, generation. 

On the other hand several families, in part rather uniform, were 
markedly lower and less vigorous than both parents. The extreme case 
was a progeny from the dwarf plant (fig. 40 b, to the left), consisting 
of 4 individuals with an average height of 27,50 cm. Another progeny 
from a low and fragile F, plant gave in F, (after open pollination) a 
progeny consisting of several vigorous plants (probably incrosses ), some 
plants of the mother type and some very extreme dwarfs. To sum 
up, most of the F; families are on an average less vigorous than their 
mother plants and show a more or less marked segregation in height 
and other morphological characters, a few other progenies are mor- 
phologically quite or almost uniform, and do not show any decrease 
in vigour. One such was decidedly more vigorous than F;. As far as 
I can see, these facts definitely prove the correctness of the dominance 
theory as an explanation of the inbreeding degeneration in the species 
cross G. Tetrahit X bifida. 

The parent species have in part different genes influencing the 
vigour. These are brought together in F, and segregated in F,. Most 
of the F, plants are heterozygous and cause the continued decrease in 
vigour, a few are homozygous and may be said to have reached their 
inbreeding minimum. In rare cases F, plants may be formed which 
combine in a homozygous condition all or most of the vigour genes of 
both parents. The mother plant of the F; family 29—62 seems to have 
been such a plant. 

Though not so extensively studied, other line combinations of the 
same species cross show analogous results. The cross B—C XK T—X 
(table 25) evidently also gives a luxuriating F, and an average decrease 
in F,. The cross T—X XK B—A gave in 1928 4 F, plants with the height 
mean 60, cm. The corresponding values of the parent lines were 
51,85 + 0,99 (T—X) and 48,30 + 1,0 (B—A). In 1929 five more F, plants 
were obtained. The average values for T—X, B—A and F, were resp. 
54,45 + 0,92, 46,05 + 1,00 and 59,50 cm. Finally, in the cross T—B K B—C, 
the height difference between the parents is rather great. In 1928 T—B 
had the value 92,01 + 1,12 and B—C 52,4 + 0,7 cm. Three F, plants 
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were 85, 85 and 86 cm resp. As is natural, in this case F, is not taller 
than both parents but decidedly taller than the average value of the 
height of both parent lines. 

In a line cross in Phaseolus MALINOWSKI (1928) seems to have 
found a case of heterosis which may be explained in accordance with 
the dominance theory. In species crosses showing outbreeding effect 
and inbreeding degeneration nothing definite has hitherto been proved 
as to the nature of the inbreeding phenomena. Future results will most 


TABLE 25. Height variation in the cross B—C XK T—X. 


| 
| M-+m (em.) 











44,20 + 1,28 
52,74 + 0,67 
za Di setae iee:| ans 
| T—X, 53,10 + 1,03 
aes ¢ | 51,35 + 0,95 
Ce > 1929 | 54,45 + 0,92 
|B—C x T—X, F, 1927 | 52,50 
| 66,40 
62,50 6 
7 9,19 


54,85 + 1,22 | 5 


probably go in the same line as those obtained in the cross G. Tetrahit 
X bifida. 

b) Inheritance of leaf dimensions and characters. In the cross T—D 
X B—E the following leaf dimensions were measured: — leaf length, leaf breadth, 
leaf index (length: breadth) and sum of leaf dents (on one side of the leaf). The 
material was the same as that used in the height measurements. In Fs, however, 
only a few extravagant families were measured. Each plant mean is based on the 
measurement of two large leaves from different nodes. The results are given in 
table 26. The parent lines are significantly different in all the four leaf quantities, 
especially with regard to the sum of leaf dents. F: is intermediate as to the number 
of dents but has larger leaves than both parents (fig. 41). The increase in breadth 
is more marked than the increase in length, therefore the index value of F: is lower 
than in both parents. Thus the hybrid vigour of F; is evident also in the leaf dimen- 
sions. The back crosses between F; and the parent lines gave intermediate values 
(between F; and the respective parent lines) and an increased variation. 

In F2 the variation is still more pronounced. The data obtained (in 1928) show 
a general decrease in the leaf dimensions as compared with F; (from the same year). 
The distribution of the variates was continuous and of no special interest. In fig. 42 
some extravagant leaf types are reproduced. The differences are very striking. 
Especially interesting are the narrow-leaved, lanceolate types (cf. also fig. 40). 
These appear regularly but with low frequency. In the cross T—D X B—E 5 such 
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TABLE 26. 


2 li ec i A A i AD ha te 


Leaf dimensions in the cross Tetrahit X bifida (T—D X B—E). 








Leaf length (cm.) 


Leaf breadth (cm.) 


Leaf index 


Sum of leaf-dents 





M+m 


M+m 


M+m 


M+m 
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bifida, 


F, x T-—D and 


recipr. 


Fi, xX B—E » 


a 


29—26, F, 1929 
ai. 
onGf, 
—79, 


eee seceee 





1929 | 
» 


eeeeeee 





8,27 + 0,06 8,8 
8,56 + 0,12 11,6 
9,41 + 0,09 10,5 
9,60 + 0,11 9,3 
11,02 + 0,14 5,2 
10,36 + 0,22 10,7 
9,23 + 0,14 | 11,4 
9,11 + 0,17 | 11,2 
10,73 + 0,10} 1,77 





10,20 + 0,16| 0,88 | 8,6 | 


11,61 + 0,26) 1,41 | 12,1 





16,5 | 


3,79 + 0,03 
4,21 + 0,08 
3,91 + 0,04 
4,61 + 0,06 
5,74 + 0,10 
5,47 + 0,13 
| 4,59 + 0,09 
| 4,55 + 0,12 
5,09 + 0,05 





| 


4,29 + 0,09 


| 5,29 + 0,12 | 





| 
| 
| 
| 
| 
| 








2,06 + 0,01 
2,07 + 0,02 
2,44 + 0,01 
2,11 + 0,01 
1,93 + 0,02 
1,91 + 0,03 
2,09 -+ 0,03 | 
2,04 + 0,03 
2,15 + 0,01 
2,48 + 0,04 | 





2,12 + 0,03 | 


1,72 + 0,02 





6,3 | 10,14 + 0,07 
7,2 | 10,07 + 0,10 
6,6 | 15,12 + 0,11 
4,7 | 15,29 + 0,18 
4,7 | 11,91 + 0,17 
7,3 | 12,92 + 0,23 
9,6 | 11,22 + 0,19 | 
8,3 | 13,54 + 0,32 
10,7 | 12,90 + 0,10 | 
9,3 | — 
8,5 | 12,13 + 0,24 | 
9,3 | ~ 
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plants were obtained in a total of 650 F2 plants, and in the cross T—N X B—A one 
plant of this type was found among 114 F2 plants. Anticipating the report of the 
cytological conditions it may be mentioned that the chromosome number is the nor- 
mal one. Therefore these types are probably normal though extreme segregates. 
Several other F2 plants formed transitions between this lanceolate type and the nor- 
mal leaf dimensions. Consequently it may be assumed that the parents carry diffe- 
rent factors influencing the leaf breadth. Theoretically this could be investigated by 
back crosses between the parents and the recessive lanceolate segregates. These 


Fig. 41, to the left, G. bifida (B—E), to the right Tetrahit (T—D), in the middle 
. T—D X B—E, F,. 


plants, however, have proved to be completely sterile. The flowers were small and 
reduced and would not easily open, the anthers were small and shrivelled. In paren- 
thesis it may be mentioned that this kind of sterility, affecting the diplophase, not 
directly the haplophase, is quite different from the partial sterility of the other F: 
plants. 

Returning to table 26 some Fs resulls are to be considered. The family 29—26 
represents a transgression as to narrowness. The leaf index of the mother plant was 
2,75, the average value of the Fs progeny 2,48 + 0,04. The parent lines had the index 
values 2,11+ 0,01 and 2,07+ 0,02 resp. The differences between the F3 family and 
the parents are significant. 

Hereditas XIII. 18 
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The uniform family 29—31 which was more vigorous than both parent species 
(cf. tables 23—-24) had also larger leaves than the parents (and low values of the 
coefficient of variation). 

The family 29—35 was characterized by relatively broader leaves than both 
parents. The mother plant had the index value 1,74, the progeny’s average value was 
1,72 + 0,02, which is decidedly different from the parent values (table 26). 


Fig. 42. Extreme F2 segregates of the cross T—D X B—E. 


i 
: 


Finally, the family 29—79, an F, family, had very large leaves, the length being 
greater than in the parents and Fi; (D/m, = 10.5, 7.2 and 3,7 resp.) and the breadth 
greater than in the parents (Djm, ='7,7 and 5,2 resp.). 

The very broad-leaved plant 28—11—52 (fig. 42, to the right) must have been 


rather heterozygous. Some of the progeny were extremely broad-leaved but the 


average values of the family were not particularly striking. 
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The data given above, however, will suffice to show that the segregation in leaf 
type is also very transgressive. The cross will result in the production of a large 
number of new leaf types, partly beyond the limits of the parents. — Also in other 
leaf characters, colour, thickness, size of the leaf dents, a. s. o., the segregation was 
evidently complicated and transgressive. Several peculiar types were segregated. 
Want of space compels me to refrain from descriptions. 

As is natural the leaf dimensions are influenced by the height of the plant. 
High plants are more vigorous and have on an average larger leaves than low plants. 

In F2 the correlation between height and leaf length resp. leaf breadth was 
calculated, giving the values + 0,598 + 0,038 and + 0,495 + 0,044 resp. Thus, there is 
a certain and rather marked correlation in both cases. Evidently one cannot talk 
of distinctly different factors for height, leaf length and leaf breadth, though in F2 
these characters are relatively independent of each other. — There is also a certain 
correlation between leaf length and sum of the dents. In the pure lines, T—D and 
B—E, the modificatory physiological correlation had the values + 0,454 + 0,060 and 
+ 0,250 + 0,085 resp. In F2 the same correlation had the value + 0,231 + 0,055, that is 


TABLE 27. Flower-length in the cross T—D XX B—E. 





6 





18,70 + 0,09 mm. | 1,11 
13,87 + 0,07» | 0,79 
17,23 + 0,18 » 0,95 





17,32-+ 0,11 » | 2,07 


a lower value than in the parents. The modificatory correlation is evidently disturbed 
by the genetic recombination. Thus in F2 the number of dents per leaf is relatively 
independent of the leaf length. 

c) Inheritance of flower dimensions. A study has been made of the 
length of the flower and the index of the middle lap, especially in the cross T—D 
* B—E. The mean of each plant is based on the measurement of 3 flowers. 
These flower characters are of special interest as they belong to the species- 
limiting differences (cf. p. 237). As to flower length (table 27) the line T—D as a 
representative of G. Tetrahit had larger flowers than the bifida line B—E. F; was 
intermediate with prevalence for the higher value. F2 was also intermediate but 
highly variable and in part rather transgressive (cf. also Pl. IV, fig. 21—32). One 
F; family, 29—35, was very large-flowered, the average value being 20,00 + 0,51 mm. 
The corresponding values of the parents cultivated in 1929 were 17,13 + 0,12 and 
12,72 + 0,14. Some of the plants in this family were very marked transgressions, 
one having an average length of 21,92 mm (25 flowers measured); cf. fig. 43 and 
Pl. V, fig. 58—60. 

The same thing was repeated in the cross T—N X B—A. The mean values 
were the following: — 18,83 (T—N), 14,25 (B—A), 17,50 (Fi) and 17,69 + 0,22 (Fo). 
In Fz (n= 101) the segregation was transgressive (v — 12,3). Some F3 families were 
evidently more large-flowered than the parents. 

With regard to the index of the middle lap the results of the measuremerts are 
given in table 28. 
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The parent lines have significantly different values. T—D, being a Tetrahi: 
line, has a more square lap than the bifida line, B—E. F; is intermediate, F2 has a 
somewhat higher value. It is striking that Fe is not more variable than the parents 

and F;. This, however, 
is caused by the fact that 
the Fe curve is not sym- 
metrical but skew as is 
evident from the distri- 
bution of the variates 
(table 28). The coeffi- 
cient of skewness cal- 
culated according to 
JOHANNSEN (1926) has 
the value + 0,25. This 
skewness is_ probably 
caused by the fact that 
a middle lap whose 
breadth is greater than 
its length is an impos- 
sible construction for 
the plant. The index 
value 1,0 is a bottom 
value. Variation is pos- 
Fig. 43, from the right to the left, Tetrahit (T—D), Tetra- nie only among higher 
hit X bifida, Fi (T—D X B—E), bifida (B—E) and alarge-_ . d ie i allele 
flowered Fs segregate (29—35—51). Upper row, front rire iornatigs 5 : 
view; lower row, the same flowers, side view. — a 
the cross T—N X B—A. 


d) Inheritance of qualitative flower differences. The best species 
character of G. bifida is probably the incision at the point of the middle lap (cf. 
fig. 23—26). This incision is absent in all Tetrahit lines. Though this difference 
is quite clear it proved to be a difficult object for analysis. The presence of incision 
is dominant and thus characteristic of Fi. In the cross T—D X B—E 800 F2 plants 
in all were investigated as to this difference. Classification proved to be difficult 
through the occurrence of plants without incision in most of the flowers but with 
the incision more or less marked in some of them, a. s. 0. Such plants gave the 
impression of having an incision factor with a weak effect. Of the F2 plants 699 had 
a more or less marked incision, the edges of 101 seemed to be straight. In the cross 


TABLE 28. Index of the middle-lap in the cross T—D X B—E. 





7 


Type | 
0,95 — 1,00— 1,05 —1,10— 1,15—1,20— 1,25— 1,30— 1,35— 1,40 —1,45—1,50 | 


11 0 1 | 149] 1,169 + 0,007 | 0,082 7 
30 1 1136] 1,224 + 0,006 | 0,075 
3 | 29] 1,180 + 0,019 | 0,105 
74 '386) 1,212 + 0,004 | 0,081 
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T—N X B—A only 4 of the 111 F2 plants had straight edges. Especially in the cross 
T—D X B—E a further elucidation of the type of segregation by an F3 analysis was 
attempted. Instead of tabulating all the data the results may be summarized as 
follows: — plants with a straight edge are generally constant in this respect, plants 
with incision may remain constant or segregate plants with straight edges in the next 
generation. The numerical ratios are rather uncertain, due to classification difficul- 
ties. Evidently several factors influence the occurrence or non-occurrence of the in- 
cision. Thus, this morphologically rather sharp difference gives a segregation of the 
same type as most quantitative characters. TEDIN (1929) has obtained similar results 
as regards the difference between 2-rowed and 6-rowed barley. 

Another characteristic species difference is the type of the net-work of the 
middle lap (cf. p. 237). This difference showed exactly the same type of inheritance 
as the incision: — dominance or prevalence for bifida in F: and classification diffi- 
culties in F2 and F3. In all, 653 F2 plants from the cross T—D X B—E could be 
roughly classified as bifida types or intermediates, 142 had a net-work of the Tetrahit 
type, not reaching the edge of the lap. The recessiveness of the Tetrahit type of 
net-work was confirmed by the Fs3 analysis. It is certain, however, that this species 
difference is influenced by more than one factor. 

In contrast to these species characters the flower colour showed a more clear 
cut segregation, at least in the cross T—D X B—E. B—E is yellowish red, the T—D 
flower has a faintly violet upper lip, sidelaps with basal spot and slightly flesh- 
coloured buds. F; showed complete dominance for red, in F2 the following main 
categories could be distinguished: — red, white-yellow and T—D types. From the 
factorial analysis we know that B—E carries the dominant genes R and G, T—D has 
the factor hi. Consequently the cross is of the type RRGG (hh) Xrrgg hihi. Theo- 
retically, of the 64 combinations 48 carrying the R factor will give red Fe2 plants, the 
12 combinations Gh; and G will be yellow, the 3 hi combinations will result in the 
T—D type. The totally recessive combination rgh should in a Tetrahit cross result 
in the T—C type. This T—C type, however, is probably homologous to the recessive 
white-flowered type in bifida in which the distinct basal spot of the side laps. is 
lacking. Therefore, in F2 such rgh types will probably be included in the yellow 
category. Consequently the ratio 48 red:13 yellow-white:3 T—D should be ex- 
pected in F2, The ratio obtained was 617 : 150 : 36 resp., that is per 64: — 49,18 + 0,98 
(D/mp = 1,20), 11,94+ 0,91 (Dimp = 1,16) and 2,87+ 0,48 (D/m, = 0,27). The accor- 
dance between expectation and observation is very good. The cross was further 
studied in F3. Some red-flowered families were probably constant, others segregated 
in red : yellow, others according to the Fe ratio. Families from yellow-flowered F2 
plants were partly constant, partly segregating in yellow: T—D. One T—D family 
was constant (31 individuals). The results agree with the theory but as the number 
of individuals in each progeny was generally relatively low, I refrain from giving the 
details. In any case, this species cross seems to give in the main a normal Mendelian 
segregation of the flower colour factors. 

The segregation of the flower colour differences was more complicated in the cross 
T—N X B—A. T—N is red-flowered, B—A white-flowered with a diffuse middle lap 
(cf. Pl. IV, fig. 13). As to the main difference red-white there was possibly mono- 
hybrid segregation in the ratio 93 red : 19 white, that is 3,32 : 0,68 + 0,16 (D/m, =: 2,0). 
The other flower colour differences showed a very complicated segregation, making 
classification and analysis impossible. Among the 112 F2 plants 2 had the same sort 
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of flower colour as F; and 1 a typical T—N flower. In Fs a plant appeared which 
with regard to flower colour as well as to vegetative characters was very similar to 
the parent line B—A. Some other F3 plants had yellow flowers, which is at present 
completely unexplainable. 

In the cross T—X X B—C 65 F2 plants were obtained. T—X is dominant white, 
B—C is red distinct, F; was not white but pink, with the intensity of the pink colour 
increasing with the age of the flower. F2 segregated in the ratio 45 pink : 8 red: 12 
white. This may be a 12:3: 4 ratio caused by the interplay of one red factor and 
one not wholly dominant inhibiting factor, but the number of individuals is too low 
to allow certain conclusions. 

The cross T—L > B—E gav only 1 F; and 7 F2 plants. Both parent lines and 
F; are red-flowered, 3 of the 7 Fz plants, however, were white-flowered with yellow 
buds. This indicates that the parents have different red factors. 

e) Conclusions. Of the species differences tabulated on page 237 
the following have been shown to give a more or less complicated, 
quantitative segregation: — the shape of the middle lap of the flower, 
the presence or absence of incision on this lap, the type of the net- 
work, the size of the flower, the height of the plant, and the leaf dimen. 
sions. Without going into details it may be mentioned that the type 
of hairiness also gives the same complicated and transgressive segre- 
gation. 

The flower colour factors seem to give less complicated segregation 
which is in part possible to analyse. An object for future investigations 
is to determine which flower colour factors are different, and which are 
common to the two species. At present the results are only fragmentary. 
It may be observed that both in G. Tetrahit and in bifida, the existence 
of a multiple allelomorphic series of red flower colour factors has been 
demonstrated. In bifida only recessive white flower colour has been 
found. These white-flowered types are probably homologous to the 
T—C types in Tetrahit, whereas the dominant white Tetrahit types have 
no counterparts in bifida. On the other hand yellow-flowered types are 
known only im the latter species. Most probably, many flower colour 
factors are common to the two species, though they may have a diffe- 
rent expression according to the rest of the genotypical constitution. 

4. Cytological investigations. 

As already mentioned (p. 233) G. Tetrahit and bifida have the same 
chromosome number. The reduction division in F, is also quite nor- 
mal in the main but sometimes shows minor irregularities. As in most 
species hybrids the meiotic divisions are retarded and several different 
stages may be represented side by side in the same anther lobe. This 
is probably due to disturbances in the nutriment supply and is also 
observed in the parent species, though in a less extreme degree. 
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No good diakinesis stages were obtained. Evidently, however, the 
chromosome pairing is normal. In an undivided pollen mother cell all 
the 16 bivalents (side view) of the heterotypical metaphase could be 
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Fig. 44—52. Cytology of the cross Tetrahit X bifida. — Fig. 44—49, Tetrahit X bifida, 
F;. Fig. 44, heterotypic metaphase, side view, 161! (separately drawn). Fig. 45, 
heterotypic anaphase, side view (in two sections, 1 + 15—16 chromosomes). Fig. 46, 
heterotypic anaphase, polar view (in two sections, 16—16 chromosomes). Fig. 47—48, 
heterotypic anaphases, side view; in fig. 47 a lagging chromosome pair, in fig. 48 divi- 
sion of a univalent. Fig. 49, tetrad nuclei with two microcytes. Fig. 50, heterotypic 
anaphase of an F:2 plant (polar view, 16—16 chromosomes in two sections). 
Fig. 51, somatic chromosomes (2n =: 32) of an extravagant F2 plant with lanceolate 
leaves. Fig. 52 a—b, heterotypic anaphase of the large-flowered Fs plant 29—35—9d1 
(polar view, two sections, 16—16 chromosomes). X 1800 (except fig. 49 which is 
drawn on a somewhat smaller scale). 





272 ARNE MUNTZING 





distinguished (fig. 44). In several cases the normal distribution 16—1) 
could be controlled in the heterotypical anaphase (fig. 45—46). In, 
fig. 47-49 some abnormalities are reproduced. Fig. 47 shows a hetero- 
typical anaphase with a lagging chromosome pair, in fig. 48 a uni- 
valent chromosome seems to divide, in fig. 49 some microcytes are see 
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Fig. 53—57. Cytology of the cross Tetrahit X bifida (continued). Fig. 53—55, chro- 
mosomes of the extravagantly large-leaved F2 plant 28—11—52 (cf. fig. 42). Fig. 53, 
heterotypic metaphase, side view (131+ 61); fig. 54, heterotypic metaphase, polar 
view (1511+ 21); fig. 55, heterotypic metaphase, side view (151 + 21?). — Fig. 56, 
heterotypic anaphase of an F2 plant, side view, 2 sections. Fig. 56a, 4 un- 
divided chromosomes, 1 divided chromosome and one half chromosome. Fig. 56 b, 
the upper anaphase group consisting of 11 whole + 3 half chromosomes, the lower 
. group consisting of 12 whole and 4 half chromosomes (the latter situated between 
the two anaphase groups). The chromosome distribution will probably be 18—14 or 
17 + */2—14 and one half chromosome eliminated. — Fig. 57. Homotypic anaphase 
of an Fs plant. One chromosome eliminated in the heterotypic division, homotypic 
spindles with lagging chromosomes. XX 1800. 


besides the normal tetrad nuclei. Microcytes, however, were observed 
only in very rare cases. 

The haploid chromosome number 16 was established in 5 F, plants 
and 3 F; plants (cf. fig. 50—56). The same number was probable in 
a few more F, and F; plants, To these plants belonged some of the 
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extravagant segregates, e. g. the extremely narrow-leaved plant (fig. 40 b, 
to the right), the extremely broad-leaved plant (fig. 42) and the large. 
flowered F, segregate (fig. 43). As even these extravagant types have 
the same chromosome number as the parents it is probable that this 
is the case with all other segregates from the cross Tetrahit X bifida. 

Some abnormalities in the reduction division of the F, and F;, plants 
are to be mentioned. In fig. 53, a heterotypic metaphase in side view, 
the chromosome complement consists of 13,, + 6,. It is uncertain, 
whether this will give the normal distribution 16—16. Fig. 54—55, 
heterotypic metaphases from the same plant, show 15,,+ 2,. Thus, in 
this plant or at least in this particular bud the chromosome affinity 
seems to be somewhat disturbed. In another F, plant (fig. 56) the 
abnormal distribution 18—14 was observed in the heterotypical ana- 
phase. The pollen mother cell is divided into two sections. The counting 
was complicated by the fact that some (probably lagging) chromosomes 
had been prematurely split. Most of these half chromosomes were 
situated between the two anaphase groups. — Fig. 57, finally, shows a 
homotypical ana-telophase with lagging chromosomes and an evidently 
eliminated chromosome between the spindle figures. 

It must be emphasized that these abnormalities are exceptions. In 
any case, a small part of the pollen sterility may be due to such irregu- 
larities in the chromosome distribution. Considering the chromosome 
number of the F, and F; segregates the only gametes viable are part of 
those carrying 16 chromosomes. 

5. Correlation between fertility and morphological characters. 

In the pure lines of G. Tetrahit and bifida morphological uniformity 
is parallel to complete fertility. In the species cross a highly variable 
fertility is observed simultaneously with the segregation of the morpho- 
logical differences. I tried to find a causal connection betweeen these 
phenomena. 

The vigour of the plant might be supposed to influence the fertility 
as well. Strong and healthy plants might be expected to have on an 
average a higher pollen fertility than low and more fragile ones. The 
correlation between height of the plant and pollen fertility was exami- 
ned in the crosses T—D XK B—E and T—N X B—A. The result was 
negative. In the latter cross the F, plants were divided into 7 fertility 
classes (30—40—50 .. . 100%). The average height values of the 
plants belonging to these classes were 35,4, 36,6, 39,1, 36,7, 36,5, 33,4 and 
34,8 cm respectively. The number of individuals in each class was 5, 
16, 22, 32, 22, 7 and 10 resp. No correlation can be traced and there- 
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fore the coefficient of correlation was not calculated. In the cross 
T—D X B—E, however, the value of this coefficient was calculated 
for F, (n= 280). The result was r= — 0,137 + 0,059. Thus, if there is 
any certain correlation this is negative and not positive. 


A better correlation might be expected between pollen fertility and 


the specific species characters. Attempts to find correlation between 
single species characters, e. g. the type of net-work, and fertility failed, 
however. F, plants with intermediate net-work had no lower fertility 
than plants with the typical Tetrahit or bifida net-work. Therefore an 
earnest effort was made to find a correlation between fertility and the total 
of the visible species characters. 356 F, plants were investigated as to 
flower length, index of the middle lap, presence or absence of in- 
cision, type of net-work, number of leaf dents and type of hairiness 
(bristle hairs and glands). For each of these characters it was investi- 
gated whether the plant was intermediate or of the Tetrahit or bifidu 
type. In the tables this was indicated by a 0, a + or a — resp. Extra- 
vagant characters were also given the value 0. Thus a typical Tetrahit 
plant would have a + value for each of the seven characters, that is a 
total value= + 7. In the same way the total value of a typical bifida 
would be —=-— 7, and the value of a completely intermediate plant 
=+0. 

If correlation exists between fertility and the species characters, 
then the 0 plants should have a lower fertility than the + and — plants. 
As all the species characters. are more or less quantitative in nature the 
choice of the limits between ~-, — and 0 values was guided by the 
variation of each character in the parent lines. The result of this 
investigation is given in table 29. 

The first thing to be observed is the fact that no F, plants reach 
the extreme values + 7 or —7. Only a few are + 5 or —5. That is 
to say, in 355 F, plants not one single quite typical Tetrahit or bifida 
plant occurs, a good illustration of the complexity of the segrégation. 
Secondly, there is no certain correlation between the morphological con- 
stellation and fertility. This is evident from the average values of the 
different classes and the distribution of the variates in each class. Mor- 
phologically intermediate plants may have good fertility, plants similar 
to Tetrahit and bifida may be highly sterile. The 0 class has the average 
value 64,99 %. On adding the variates in the + and — classes, the + 1 
plants have the average value 67,85, the + 2 plants 66,40, the + 3 plants 
65,30 and the -++ 4 plants 69,40 %. From this we may conclude that the 
species characters and the pollen fertility are influenced by different and 
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independent genes *. This conclusion agrees with the fact, that in F;, and 
F, of the Tetrahit X bifida crosses quite or almost quite constant recom- 
bination types have been obtained which are fully fertile and morpho- 
logically intermediate between Tetrahit and bifida. In F; and F, of 
the cross T—N X T—A three such types have been studied, all very 
different inter se and quite unlike the parents. At least two of these 
types are obviously inferior in vitality as compared with the parents. 
One type is very low, bushy and with weak branches, the other is higher 
than the parents, but has a peculiar mode of branching and a flower 


TABLE 29. Correlation between pollen fertility and morphological 
characters in Tetrahit X bifida, F,. 
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which is a mixture of Tetrahit and bifida characters. Similar inter- 
mediate recombination types have been obtained in the cross 
T—D X B—E. 

Let us assume that the factors (or chromosome pairs) M, M, M, . . 
are responsible for the morphological species characters of Tetrahit 
and m,m,m,... for those of bifida. Further, LZ, ZL. L; ... and 
1, 1,1, . . . are responsible for the interspecific sterility always occur- 
ring in the Tetrahit < bifida crosses. The sterility is due to the forma- 
tion of lethal recombination gametes. Gametes containing L; L. L;. . . 
or 1, 1, l; are the only vital ones, whereas e. g. L, 1, L; and other recom- 
bination types are lethal (or sublethal). All Tetrahit plants are homo- 
zygous L, L, L; . . ., all bifida plants are homozygous 1, 1,1, ... In 
such a case there will always be sterility in the interspecific crosses, 


1 Cf. also p. 248. 
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always fertility in the intraspecific. Concerning the factors causing 


the species characters, only M,M.M, ... and m,m,m,.. . plants 
are vital. As has been directly observed the recombination § types 
M,m.M,.. .a.s. 0. — produced in nature by spontaneous crosses —- 


are inferior in vitality and will be extinguished by natural selection. 

Pleiotropism and linkage as well as selective vitality may cause a 
correlation between certain species characters. The species characters 
in the cross Tetrahit < bifida seem, however, with but one exception 
to segregate quite independently. In F, of the cross T—D X B—E the 
bifida characters — small flower and relatively high index value — 
of the middle lap were found to be correlated. The coefficient of corre. 
lation between flower length and index was found to be = — 0,2392 + 
0,0179 (n = 386). A similar correlation was found by CLAUSEN (1926) 
in the cross Viola tricolor X arvensis. In the present case, however, 
this weak correlation does not suffice to explain the association of the 
species characters. 

Evidently the visible species characters cannot by themselves have 
any ecological selection value. It is quite indifferent whether the middle 
lap of the lower lip of the flower has an incision or not. The visible 
species characters must be regarded as mere indications of deeper phy- 
siological qualities. (But no doubt these are subject to recombination 
and segregation.) Vitality is the result of a harmonious co-operation 
between these qualities, a sort of internal selective correlation (TEDIN 
1925). In the main, G. 7'etrahit and bifida have the same geographical 
distribution. In Sweden they often grow side by side in the same loca- 
iities. No certain differences in adaptation to ecological factors which 
might explain the species constancy are known. Therefore, the internal 
balance, the harmonious »reaction system» of the genes must be regarded 
as of prime importance for the preservation of this selective correlation. 

It must be presumed that in the stable and vital Telrahit and bifida 
types, M,M.M,;... are always combined with L, LL; and vice 
versa. Otherwise certain Tetrahit X bifida crosses (M,M.M;.. 
L,L,L; Xm,m,m,... L,L,L;) would result in fully fertile F, 
generations, which does not seem to occur. 

In several intraspecific crosses in G. Tetrahit partial sterility is 
observed. At least 4 different factors, ABCD, are involved (p. 231). 
These factors are probably different from those causing the interspecific 
sterility. The Tetrahit lines T—B and T—X which, crossed inter se, 
give a semi-sterile F, generation are both sterile to about the same 
degree when crossed to the bifida line B—C (cf. table 15). Probably 
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the factors ABCD are of essentially the same kind as L, L. L; . . . but 
with this difference, — the vitality of the diplophase is not influenced 
by them. A cross between a »typical» Tetrahit line M,;M,M,.. . 


ABCD L, L, L; and a bifida line m,m,m, ... abcd I, l,l; . . . may 
result in a vital and fertile Tetrahit type of the constitution M, M, M, 
. abCD L, L, L; . . . On crossing this type to a »typical» Tetrahit 


(carrying AB), lethal gamete-recombinations (Ab, aB or both’) will be 
formed in F;. The result is intraspecific sterility. Consequently, the 
ultimate cause of this sterility is deficient selective differentiation among 
the segregates from the interspecific cross Tetrahit X bifida. In order 
to produce a vital diplont of the Tetrahit type the factors L, L. L; . . 
must necessarily co-operate with M,M.M;. The factors ABCD (and 
abcd), on the contrary, only influence the vitality of the haplophase. 
Therefore e. g. ab will harmonize with the specific Tetrahit factors just 
as well as AB. 

A similar explanation of the sterility in certain species crosses in 
Triticum is given by THOMPSON (1925). The cross T. vulgare X durum 
may give true-breeding segregates with a constitution of chiefly durum 
characters with a few vulgare ones (or vice versa). This may be the 
cause of the sterility in certain crosses between members of the 
durum group (n= 14) or between members of the vulgare group 
(m = 21). 

In the species cross Tetrahit X bifida a number of more or less 
lethal gamete combinations will be formed by recombination of the 
L factors (ev. also the ABCD factors). Parallel to the increase in homo- 
zygosity caused by self-fertilization, the sterility must be less and less 
factorially complicated. Therefore it may be correct to interpret the 
intraspecific sterility as special cases of the more complicated inter- 
specific sterility. Experimental data supporting this view have been 
presented (p. 253). 

The arguments and symbolizations given above are of course 
rather schematic. Anyhow, I think they cover some essential traits 
concerning the intra- and interspecific sterility, the inheritance of the 
species characters and the species differentiation. 

The cause of the polymorphism in the Tetrahit-bifida group still re- 
mains to be discussed. Fig. 4—11 and PI. IV, fig. 1—10 and 13—20 give 
some idea of the very marked line differences and the great polymorphism 

1 To put it clearly, the vital gametes have here been symbolized by AB and ab. 


The same arguments of course apply if they are indicated by Ab and aB, as has 
been done in the report of the intraspecific sterility. 
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within G. Tetrahit and bifida. Each pure line, however, seems to he 
absolutely constant. Especially the scarcely macroscopic details in the 
colour pattern of the flower are very characteristic and may suffice 
for the identification of a certain line. The cause of the intraspecific 
sterility has been ultimately sought in the interspecific cross Tetrahit 
X bifida, spontaneously occurring in nature. This cross must also be 
the chief cause of the morphological polymorphism within each of the 
species. The complicated and transgressive segregation observed in F, 
of the artificial crosses is considerably stabilized already in F;. A diffe- 
rentiation in a series of different morphological types becomes evident. 
Certain F, and F, families were constant or almost constant. This is 
an excellent material for natural selection favouring the internally and 
externally best balanced and adapted types. That does not necessarily 
mean the vegetatively most vigorous types. Other qualities — e. g 
earliness, seed production — may have a greater selection value. Accor- 
ding to the previous discussion these vital types will be divided into 
two morphological groups, the species Tetrahit and bifida. 

Though the species differentiation Tetrahit—bifida is probably 
mainly caused by an internal selective correlation there are, no doubt, 
in nature Tetrahit- and bifida-types which are adapted to special eco- 
logical conditions. For instance, in several maritime localities round 
the coast of Scania and Smaland I have observed a specific bifida-type, 
characterized by an extreme bristle-hairiness, red flower colour and 
special claims concerning the germination conditions of the seeds. In 
the culture conditions of the experimental garden these qualities have 
remained constant. Therefore, this bifida-type most probably repre- 
sents a maritime ecotype (TURESSON 1922, 1925). 

Several cases are known where interspecific crosses are the cause 
of intraspecific polymorphism. For instance the cross Nicotiana rustica 
X paniculata (East 1921), Viola tricolor X arvensis (CLAUSEN 1926). 
Of the same type are several species crosses in Triticum. The cross 
T. vulgare X turgidum (SAx 1923) gives segregates similar to T. dicoc- 
cum, durum, Spelta and compactum. According to MEISTER (1928) the 
polymorphism of the Triticum vulgare group is due to crosses with rye. 
WINGE (1926) has a different opinion concerning the cross Geum rivale 
Xurbanum. His arguments are the following. As the number of indi- 
viduals in a species is approximately constant an occasional hybrid will 
on an average produce only one single descendant, probably the result 
of a back cross between F, and the parents. Under such circumstances 
species hybridization will not play any significant réle as a cause of 
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polymorphism. However, when the hybrid vigour, occurring in this 
cross (ROSEN 1916) as well as in the Galeopsis cross, is taken into con- 
sideration it is obvious that the hybrids formed will have a better chance 
of survival and propagation than the parents. 

Under the name of »Heterochromie» KERNER (1898) describes the 
fact that in several genera (among them Galeopsis) the flower colour 
is very variable. This »Heterochromie» is said to be a specific quality 
not dependent on hybridization. This has been proved incorrect vis- 
a-vis the Galeopsis cases. A chief cause of the variable flower colour 
in Tetrahit and bifida is certainly the species cross. The red-flowered 
Tetrahit line T—N for instance crossed to the white diffuse bifida line 
B—A gave in F, a plant with the typical colour of the Tetrahit line 
T—C. This type of colour which is quite unlike that of the parents 
remained constant in F, and F,. 

The flower colour differences in G. Tetrahit and bifida have to a 
certain extent been accessible to genetic analysis. There is, however, 
a continuous series of differences from simple and analysable qualitative 
to more quantitative ones. The latter are difficult or impossible to 
analyse (cf. p. 214). Baur (1924, 1925) and TAMMES (1925) hold the 
opinion that the small, almost undescernible variations between diffe- 
rent biotypes of the same species have originated by means of small 
mutations. Such mutations are considered to have an important evolu- 
tionary value. The premisses to these conclusions have already been 
criticized (LOTSy 1925, CLAUSEN 1926). It is still dubious whether these 
mutations originate from a pure homozygous material and whether the 
cytological conditions are quite normal. In any case, with the excep- 
tion of the multiple allelomorphic factors for red flower colour (p. 193 
and 207) there is no reason to explain the polymorphism of the present 
material as due to mutation. Interspecific hybridization is a less hypo- 
thetical cause, the results of which have been actually observed in 
spontaneous as well as artificial crosses. 


RESULTS OF CROSSES BETWEEN G. PUBESCENS AND SPECIOSA. 


Artificial crosses between G. pubescens and speciosa succeed with- 
out difficulty when pubescens is the female parent. The reciprocal cross 
has not been tried due to differences in earliness. F, plants were ob- 
tained in 1928 and 1929, an F, generation consisting of about 200 
individuals was studied in 1929. 
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Fig. 62. Fig. 63. 


Fig. 58—63. Pollen grains from some species hybrids and their parents. — Fig. 58, 

Tetrahit X bifida, F:; fig. 59, Tetrahit; fig. 60, pubescens Xspeciosa, F1; fig. 61, 

speciosa; fig. 62, ochroleuca X pyrenaica, F:; fig. 63, ochroleuca. — In fig. 58, 60 
and 62 morphologically good and bad pollen grains may be distinguished. 
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I. STERILITY INVESTIGATIONS. 


This species hybrid proved to be highly sterile, in fact more sterile 
than any other species hybrid obtained in this genus (cf. fig. 60). The 
pollen sterility in F, and F, was studied in a cross 
between a pubescens biotype from the Botanical 
Garden at Poznan and a Swedish speciosa biotype. 
The results are given. in table 30. 

In 1929 when F, and F, were grown side by 
side F, had the average value 8,8 and F, 22,25 per 
cent morphologically good pollen. Thus, in this 
cross also the average increase in fertility in the 
progeny from partially sterile plants is observed.- 
It is to be noted, however, that more than one 
third of the F, plants belong to the lowest fertility 
class. Some F, plants were practically absolutely 
pollen sterile, but in the same F, generation we find 
completely fertile plants and a continuous series 
of intermediate conditions. 

In 1929 another F, generation involving two 
other biotypes of pubescens and speciosa was stu- 
died. Four F, plants had 10, 13, 20 and 23 per 
cent good pollen respectively. 

Of the parent species pubescens is fully pollen - 
fertile, both the maternal line and other pubescens 
biotypes. Most of the speciosa plants examined had 
also 95—100 % good pollen, whilst some were 
partially sterile. Further investigations are neces- 
sary to find out whether this was due to modi- 
fying influences or to specific genetic causes. 

The female sterility also is very marked in F, 
of . pubescens X speciosa. The 3 F, plants ob- 
tained in 1928 gave at first the impression of being 
totally sterile. Back crosses to the parents were 
tried. 98 F, flowers pollinated with pollen from 
the parents gave only 3 seeds. However, the F; 
plants flowered abundantly and were also propa- 
gated by cuttings. As the result of repeated arti- 
ficial self-pollination a total of about 600 seeds 
was obtained. From these 197 F, plants were 
raised in the following year. 

Hereditas XIII, 
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TABLE 30. Pollen fertility in G. pubescens X speciosa, F, and F3. 
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II. INHERITANCE OF THE MORPHOLOGICAL CHARACTERS, 


1) The species differences. 
G. pubescens and speciosa are characterized as follows: 


Character 
Flower colour 


Size of the flower 


Bristle hairs 


Soft hairs 


Stem and nodes 


Leaf shape 


speciosa 

Upper lip and side laps always 
sulphureous. The middle lap 
excepting a narrow white 
border, strongly and diffusely 
violet. No clear net-work. 
The type of colouring simi- 
lar to that of certain dif- 
fuse bifida types. 

Large-flowered 


Densely, uniformly and coar- 
sely bristled 


Present also in speciosa but co- 
vered by the bristle hairs. 


Stem as a rule coarse with 


markedly swollen nodes. 


Leaves generally coarsely den- 
tated with an acute basis 


pubescens 
As a rule purely red-flow- 
ered. White-yellow (-red) ty- 
pes’ also occur. As a rule 
distinct net-work of the 
Tetrahit type (not reaching 
the barder of the lap). 


Large-flowered, but on an 
average smaller than in spe- 
ciosa 

Bristle hairs in »typical» cases 
completely lacking. As a rule 
less predominant than in 
speciosa. 

Soft (uni-cellular) hairs pre- 
sent in large quantities. From 
this the species name. 

Stem as a rule more delicate. 
Nodes as a rule, but not in 
»typical» cases, more or less 
swollen. 

Leaf dents generally small and 
numerous. Leaf base broad 
almost cordate. 


The inheritance of these differences was studied with the following results. 
2) Inheritance of the flower characters. 
The pubescens biotype used for the cross was red-flowered (PI. IV, fig. 37). In 


F,, there was dominance for the red colour. 


One of the F; plants (PI. IV, fig. 38) 


was more purely red than all the others (Pl. IV, fig. 39) and was also somewhat 
different in morphological respects. This may be due to some slight heterozygosity of 
the speciosa parent (PI. IV, fig. 40). The flower colour in F2 was exceedingly variable 


TABLE 31. Flower-length in the cross G. ee x re. 
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(Pl. V, fig. 41—56). Of 197 plants 139 were red, 22 flesh- 
coloured, 35 yellow and 1 pure white. Factorial analysis of 
the flower colour differences in pubescens has been begun. 
The future results may facilitate the interpretation of the 
flower-colour segregation in the species cross. At present 
it is impossible to give any satisfactory factorial explana- 
tion. The inheritance of the type of net-work gave in- 
teresting results. F; was intermediate, in F2 127 plants 
were >diffuse» like the speciosa parent with no visible 
net-work, 61 had a distinct net of the pubescens—T etrahit 
type and 8 (of which 7 were yellow-flowered and one 
red-flowered) had a typical distinct neé-work of the 
bifida type (cf. Pl. V, fig. 47 and 61—63). No factorial 
explanation can be given at present. 

Both the parents and F; have a tendency to pro- 
duce an incision at the pvint of the middle lap. In F2 
127 plants seemed to have a square border, 21 had a 
very small incision and in 48 the incision was marked. 
Thus, several plants in Fe were distinguished by this 
bifida character. 

As to the habitus of the flower 132 F2 plants were 
obvious recombination types, 29 were of the F; type, 
28 were similar to the pubescens parent and 7 were rather 


3,25 
, 


47| 85,15 + 1,24 | 


| 


104,85 


7, 77,95 + 1,40 | 9,61) 12, | 
0) 83,60 + 1,02 1 





4 
15) 
17 


| 
| 


110—115—120 cm. 


5 — 


typical speciosa. 

The flower length was measured. The results are 
given in table 31. The measurements were undertaken 
when pubescens F; and Fe2 were in full flower, but when 
the earlier speciosa had almost finished flowering. This 
accounts for the relatively low average value of speciosa 
(and the relatively high value of v). The low average 
value of Fy and especially of F2 is very striking. Fe is on 
an average much more small-flowered than the parents. 
The segregation is transgressive mainly to the minus side. 

3) Inheritance of the vegetative characters. 

Concerning the /ype of hairiness and the nodes a 
marked variation was observed in F2. 5 plants seemed 
to be quite devoid of bristle hairs in contrast to the 
parents. 

As to the leaf characters the length, breadth and 
index measurements gave no results of particular interest. 
The number of dents was in the parent lines resp. 
11,09 + 0,27 (speciosa) and 13,50 + 0,19 (pubescens). The Fi 
and Fe values were 12,81 and 11,32+0,19 resp. In Fe 
the variation was greater than in the parent lines. Ana- 
logous results were obtained concerning the length of the 
calyx. The average values (in mm) were 17,51 + 0,33 
(speciosa), 11,32 + 0,12 (pubescens), 13,87 (F:) and 13,07 + 
0,34 (Fo). 
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Fig. 64a, pubescens; fig. 64, pubescens X speciosa, F1; fig. 64c, speciosa. (The stick is 30 cm.) 
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Finally, height measurements were made (table 32). F1 is typically luxuriating 
(fig. 64). Fe as always shows an average decrease in height and a great variation. If 
the mean height of the parents is given the value 100, F: is 129 and F2 103. 


III. SPONTANEOUS HYBRIDS. 


The hybrid G. pubescens X speciosa has been described in the 
taxonomic literature several times and may evidently arise in localities 
where the parent species meet, for inst. in the south-eastern part of 
Europe. In 1928 some seeds from such a spontaneous hybrid were 
kindly sent to me by a Hungarian botanist. Two plants were obtained, 
but one of them died before flowering, the other was very like speciosa. 
This plant had almost complete pollen-fertility and gave a progeny after 
isolation, consisting of 14 plants. These showed a very marked segregation 
in vegetative and floral characters. The size of the flower varied from 
19,5 mm to 37,2 mm (plant means). 12 plants had a diffuse middle lap 
of the usual speciosa type, 2, however, had middle laps of the distinct 
bifida type. All were yellow-flowered. Though the fertility of the 
mother plant was very good, some of the segregates were almost quite 
pollen-sterile, others had a varying degree of good pollen. According to 
this and the results of the artificial cross there can be no doubt that 
these plants really originate from a spontaneous cross between G. 
pubescens and speciosa. 


IV. CYTOLOGICAL INVESTIGATIONS. 


1) The F, generation. 

Galeopsis speciosa and pubescens have both the haploid chromo- 
some number 8 (MUNTZING 1927). This has been controlled in several 
speciosa biotypes. Only in the pubescens line used for the species cross 
has the chromosome number been directly observed, but as this line 
gives fertile F, generations with several other pubescens biotypes, these 
no doubt have the same chromosome number. 

In F, 8 bivalents or a varying number of univalents were observed 
in the heterotypic metaphase (fig. 65—67). In fig. 65 the chromosome 
pairing has probably been quite normal though the components in two 
of the pairs have separated earjier than the other chromosomes. In 
fig. 66 there is quite clearly 7 + 2,, in fig. 67 6, + 4, or 5,,+ 6. 
Fig. 68 shows a heterotypical anaphase with the normal distribution 
8—8. In rare cases a microcyte is observed during interkinesis (fig. 69). 
Fig. 70 shows a normal homotypic anaphase where both plates could 
be observed. The presence of univalents during the heterotypic divi- 
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Fig. 65—75. Meiotic divisions in G. pubescens X speciosa, F:. — Fig. 65—67, hetero- 
typic metaphases, side view. Fig. 68, heterotypic anaphase (in two sections). 
The chromosome distribution is normal (8—8). Fig. 69, interkinesis with a micro- 
cyte. Fig. 70, homotypic anaphase (in two sections). Normal chromosome distri- 
bution (8—8). Fig. 71, homotypic meta-anaphase, one chromosome eliminated. 
Fig. 72, homotypic anaphases with 9+ 7 chromosomes. Fig. 73, homotypic meta- 
phase plates with 6 + 10 chromosomes. Fig. 74—75, the homotypic spindles tend to 
fuse. Fig. 76—77, two F2 plants showing n= 8. Fig. 76, heterotypic meta-anaphase 
(31+ 101). Fig. 77, heterotypic anaphase (8—8 chromosomes in the same section). 
Fig. 78—79, somatic chromosomes (2n = 16) in two descendants from the sponta- 
neous pubescens X speciosa hybrid (cf. p. 285). > 1800. 
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sion, however, may evidently lead to irregular chromosome distribution. 
This is evident from fig. 71—73 showing the homotypic meta-anaphase. 
In fig. 71 the heterotypic division has led to the elimination of one 
chromosome, in fig. 72 (homotypic anaphase) the distribution is 7—9 
and in fig. 73, 6—10. Thus pollen grains with a varying chromosome 
number will be formed. Ina good preparation the chromosome number 
of 107 different homotypic meta- and anaphase plates could be counted. 
The haploid numbers 6, 7, 8, 9 and 10 were observed in 3, 21, 60, 20 
and 3 plates respectively, that is to say in 56 % of cases the chromo- 
some number was the normal, in 44 % it was aberrant. 

It was often observed that the homotypic spindles had a tendency 
to fuse as in fig. 74. In fig. 75 the spindle figures are parallel and 
chromatine (?) projections tending to unite, appear from both sides. 

2) The F, generation. | 

The chromosome number of 6 F, plants was determined. The 
counts were made during the reduction division of the pollen mother 
cells. 5 of these plants were diploid like the parents, one was triploid. 
This triploid plant proved to be very interesting both morphologically 
and cytologically and will be dealt with separately. 

Fig. 76 shows a beginning heterotypical anaphase from one of 
the diploid F, plants. 5 bivalents have started separation, 3 are still 
undivided. Fig. 77 shows a heterotypical anaphase of another F, plant. 
The chromosome distribution is 8—8. Both plates were visible in the 
same section. In this connection it may be mentioned that the chro- 
mosome numbers of the two descendants from the spontaneous hybrid 
pubescens X speciosa were found to have 2n—16. The counts were 
made in root-tips (fig. 783—79). This strongly indicates that n= 8 is 
the universal chromosome number of the pubescens-speciosa group. 
Though not more than 5 F, plants were controlled to be diploid this 
number is probably characteristic of the whole F, generation (with the 
exception of the occasional triploid plant), some of these 5 F, plants 
being rather extravagant and highly sterile recombination types (cf. 
Pl. V, fig. 56). The non-occurrence of hyper- or hypodiploid F, plants 
must be caused either by zygotic lethality or by the death of the hypo- 
and hyperhaploid gametes, the formation of which was observed. As 
not more than 5—10 % of the pollen was functional in F, a large por- 
tion of the gametes with the normal chromosome number die. 

3) Cytology of the triploid F, plant. 

The chromosome number was determined in the heterotypic ana- 
phase. In several pollen mother cells the number 2n = 24 was counted 





288 »,: ARNE MUNTZING 





with absolute certainty. Fig. 84 a—b shows 2,,+ 8, in the one section 
and in the other 12,. In fig. 85 one pollen mother cell is cut into three 


85b 85c 


88b 
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Fig. 80—89. Cytology of the triploid F2 plant from pubescens X speciosa. — Fig. 

80—82, heterotypic metaphases, side view. Fig. 83, trivalents or probable trivalents. 

Fig. 84—87, heterotypic anaphases (2n — 24). Fig. 88, homotypic meta-anaphase. 
Fusion of the homotypic spindles. Fig. 89, fusion of two tetrad nuclei. X 1800. 
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sections with 10 + 13 + 1 = 24 univalent chromosomes. Fig. 87 shows 
one more anaphase, transversely cut. At one pole there are 11, + 1, 
(the latter not quite on the same plane as the univalents), at the other 
there are 11 univalents. Thus the distribution is 13—11. 

In fig. 86, a side view of the heterotypic anaphase, the distribution 
is the same, 13—11. All chromosomes are present in one section, the 
sections on both sides were controlled to be empty. Besides these ana- 
phases several others, not published, also clearly showed the chromo- 
some number to be 2n -= 24. Side views of the heterotypic metaphase 
proved the occurrence of trivalents and univalents. In fig. 80 there 
are 2 clear univalents. A third seems to have been detached from 
another chromosome component, a fourth also is not round but extended 
to the equatorial side. As all the chromosomes were controlled to be 
present in one section and the total chromosome number is 24, at least 
four of the chromatine bodies present must be trivalents. The chro- 
mosome complement consequently consists of 4,,, + 4, + 4,- Some 
trivalents are clearly visible. From similar arguments the complement 
of fig. 81 must be 2, + 6, + 6,. In fig. 82 the stage appears a little 
more advanced. 6, + 9,, may be distinguished. One bivalent (probably 
a component of a former trivalent) is seen at one of the poles. To the 
right side there is one bivalent and one univalent which have probably 
been united to a trivalent. In fig. 83 a collection of trivalents or pro- 
bable trivalents is reproduced. 

The interkinesis was quite regular. Though a large number of 
pollen mother cells were examined not one single microcyte was observed. 
The homotypic division was also quite regular and the tetrads normal. 
— One important exception from this regularity was, however, observed, 
jusion of the homotypic spindles (fig. 88—89). In fig. 88 about twenty 
chromosomes go to each pole. The other pollen mother cells in the 
same anther locus had reached the homotypic anaphase stage. Fig. 89 
shows a fusion of two nuclei in a young tetrad, probably due to a 
preceding fusion of the homotypic spindles. 

It has been shown previously (MUNTZING 1927) that G. Tetrahit 
and bifida (2n = 32) have larger pollen grains, pollen mother cells and 
nuclei than G. pubescens and speciosa (2n=— 16). In the triploid 
(2n = 24) an intermediate condition as far as the pollen mother cells 
were concerned was found. During the cytological investigations in 
1929 32 pollen mother cells in all from differents plants belonging to 
the Tetrahit-bifida group were drawn with the help of the drawing 
camera. In the same way 18 pollen mother cells from the triploid plant 
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TABLE 33. Correlation between chromosome number and size of the 
pollen mother cells. 
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and 24 from different diploid plants belonging to the pubescens-speciosa 
group were drawn. The drawings were measured with the following 
result (table 33). The relative volumes for the 16-, 24- and 32-chromo- 
some plants were found to be 1,00 : 1,55 : 1,91 resp. 

4) Discussion of the cytological results. 

The affinity between the components of a chromosome pair is 
generally understood to be a function of the genetic constitution of the 
chromosome. Evidently, however, somatic influences also may play an 
important role. This is indicated in cases where the affinity and the 
frequency of chromosomal irregularities are different in different parts 
of the same plant as noticed by MEURMAN (1928), NEWTON and PELLEW 
(1929), Minrzine (1930) and others. In a maize strain BEADLE and 
Mc CLINTOCK (1928) found lacking affinity of the chromosomes to be 
due to a single recessive factor.. Be that as it may, in the present case 
the result of the reduction division in F, is the production of gametes 
with a variable chromosome number. In contrast to Hieracium aurantia- 
cum (ROSENBERG 1917) where similar irregularities were found the 
hypo- and hyperhaploid gametes are evidently non-functional. 

Most probably, the triploid F, plant has arisen through the union 
of one reduced and one unreduced F, gamete. If the unreduced gamete 
was a microspore, the mechanism which led to the formation of a 
diploid gamete is probably fusion of the homotypical spindles. As 
already mentioned this irregularity was directly observed in the triploid 
plant and strongly indicated in the F; hybrid. Dyad formation resulting 
from fusion of the homotypic spindles has been described in several 
plant genera, especially in species hybrids (LJUNGDAHL 1922, GoopD- 
SPEED 1923, AFZELIUS 1924, KARPECHENKO 1927, BRIEGER 1928, 
HAKANSSON 1929). In fact, this method of chromosome increase seems 
to be rather common and may also occur in hybrids or constant types 

















GALEOPSIS 291 





showing normal chromosome affinity and normal reduction division. 
In Galeopsis | observed the same phenomenon also in a line cross in 
G. Tetrahit. 

Concerning chromosome multiplication caused by species crossing 
an ever increasing literature has arisen of later years (cf. KARPECHENKO 
1929). However, the formation of triploids in F, after a species cross 
has hitherto only been described in the cross Salix viminalis X caprea 
(HAKANSSON 1929). In other cases triploids may be formed directly 
in F,, if one of the parents produces a diploid gamete as in Rubus 
(CRANE and DARLINGTON 1927) and Nicotiana (EGHIS and Rysn, cf. 





a b c d 
Fig. 90a, G. pubescens; d, speciosa; c, the triploid F2 plant (»pseudo-Tetrahit»); 
b, pure Tetrahit. c is more similar to b than to a and d. 


RENNER 1929), or after back crosses between F, and the parents as in 
certain other Nicotiana crosses (BRIEGER 1928, LAMMERTS 1929). 


V. MORPHOLOGY OF THE TRIPLOID F, PLANT. 


Long before the chromosome number of this plant was known it 
had been carefully observed on account of a startling similarity to 
Galeopsis Tetrahit. Two prominent taxonomists from the university of 
Lund declared the plant to be morphologically undistinguishable from 
G. Tetrahit (or bifida). Examination after the monograph of BRIQUET 
(1892) resulted in G. Tetrahit L. var. arvensis SCHLECHTENDAL. Most 
striking was the small flower (fig. 90 and 91). The length of 29 flowers 
measured varied between 15 and 18 mm and had the average value 
17,7 mm. The flower length of the parents (table 31) was 29,31 + 0,20 
and 27,03 + 0,44 mm resp. In 1929 the Tetrahit and bifida lines T—D 
and B—E had the average flower length 17,13 + 0,12 and 12,72 + 0,14 mm 
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resp. For comparison the average weight of the flower was determined 
for the triploid plant and the pubescens parent line giving the average 
values 0,011 and 0,030 g resp. From each type 20 flowers were measured. 
The average weight of 32 B—E flowers was 0,009 g and of 24 T—D 
flowers 0,014 g. The corresponding value of the F; hybrid T—D K B—E 
was 0,012 g (28 flowers). The large-flowered F; segregates 29—35—51 
and 29—35—52 (cf. p. 267 and fig. 43), finally, had the average values 
0,023 and 0,025 g resp. (19 resp. 15 flowers weighed). Thus, the triploid 











Fig. 91. From left to right, flowers from speciosa, pubescens X speciosa, F;, pubescens 
and the small-flowered triploid F2 plant. Upper row, front view; lower row, the 
same flowers, side view. 
plant had a flower length and weight of the same order as typical 
Tetrahit and bifida. The form of the flower also is that of a typical 
Tetrahit (cf. Pl. IV, fig. 11—12, PI. V, fig. 54, and fig. 91). The border 
of the middle-lap was square, sometimes uneven but without incision. 

The flower colour was light red (as T—E) with a faint tinge of. 
flesh colour (as T—L). The net-work was of the Tetrahit type not 
reaching the edge of the lap. It was, however, not quite as clearly 
defined as in most Tetrahit types. 
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Vegetatively the plant also resembled Tetrahit or bifida more than 
pubescens and speciosa. Its height was 98 cm, the average length, 
breadth, index and sum of dents of the leaves were 10,1 cm, 5,1 cm, 
1s and 12,0 resp. The leaf basis was acuminate as in the speciosa 
parent and most Tetrahit and bifida lines. The calyx was of the ordinary 
type characteristic of Tetrahit and bifida, not so large as in speciosa 
and not so small as in pubescens. Concerning the hairiness soft, bristle 
and red glandular hairs occurred sparsely. The latter were some- 
what concentrated on the nodes though not so markedly as in most 
Tetrahit lines. 

Before the chromosome number was known it was seriously con- 
sidered whether this plant might be a Tetrahil < bifida segregate 
erroneously planted among the pubescens X speciosa F, plants. This 
assumption was, however, contradicted by the almost complete pollen 
sterility. The percentage of good pollen on five different examinations 
was found to be 1, 3, 2, 3 and 0%. It was also observed that the 
apparently good grains were variable in size. One of the pollen tests 
resulted in 765 bad grains, 14 good but relatively small and 4 good and 
relatively large grains. Isolated branches of the plant gave no seed, 
back crosses with pubescens as the male parent also gave a negative 
result with just one exception. One single seed was obtained repre- 
senting the only chance to get a daughter plant from the triploid. 


T HE RELATIONSHIP BETWEEN THE DIPLOID SPECIES G. PUBESCENS 
AND SPECIOSA AND THE TETRAPLOID SPECIES G. TETRAHIT 
AND BIFIDA. 


G. Tetrahit.and bifida have the haploid chromosome number 16 
in contrast to speciosa and pubescens and the members of subg. Lada- 
num which have all the haploid number 8. The double number of 
the first mentioned species might be due either to fragmentation or 
doubling. Previous investigations concerning the relation between 
chromosome number, nuclear volume, pollen mother cell volume and 
pollen grain size (MUNTZING 1927) have proved the correctness of the 
latter possibility. Cf. also table 33 in this paper. As to the nature of 
the chromosome increase the case may be one of auto-polyploidy 
(doubling of the same genome) or allo-polyploidy (addition of different 
genomes). In case of auto-polyploidy the original types must be extinct 
unless improbable hypotheses are resorted to. Auto-polyploids, how- 
ever, are generally less stable than the diploid parents. As a rule the 
fertility is also lowered due to chromosome complications at the reduc- 
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tion division (cf. DARLINGTON 1928). In G. Tetrahit and bifida there is 
full fertility and a normal reduction division. Thus, though the possi- 
bility of auto-polyploidy is not quite excluded it is less probable than 
the other alternative. In fact, the cytological and experimental results 
strongly indicate that G. Tetrahit and bifida have been produced by 
means of species hybridization and chromosome summation. The 
parent species must have been G. speciosa and pubescens or biotypes 
closely allied to these species. — This conclusion is based on the follow- 
ing evidence. 

1) G. Tetrahit and bifida have the double chromosome number and 
most probably the double chromatine mass as compared with speciosa 
and pubescens. 

2) The gametes of the F, hybrid pubescens X speciosa are in part 
diploid. 

3) It was morphologically impossible to distinguish a triploid F. 
plant (with larger pollen mother cells than the parents) from pure 
G. Tetrahit (fig. 90). This plant had all the species characters of 
G. Tetrahit and was distinctly different from the parent species. 

4) In F, of the same cross (pubescens X speciosa) other probably 
diploid plants are produced, which in regard to the size (cf. p. 283!) 
and colour of the flowers (cf. Pl. V, fig. 55 and 56) are transgressive 
and approach the Tetrahit-bifida types. 

5) On the other hand, in the cross Tetrahit X bifida large-flowered 
types are produced (e. g. the F; family 29—35, cf. p. 267 and fig. 43} 
which approach the pubescens-speciosa group. 

6) A few F, plants from pubescens X speciosa had flowers showing 
a Striking similarity to those of some F; plants from Tetrahit < bifida 
(Pl. V, fig. 58—60 and 61—63) though the respective parent types and 
F, generations differ greatly (Pl. IV, fig. 21—23 and 37—40). Con- 
vergent segregates from both species crosses were obtained also with 
respect to leaf-shape and hairiness. 

7) The constant Tetrahit-bifida biotypes also show on an average 
a summation of the morphological characters of pubescens and speciosa. 
Following each character per se we have as follows: — 

a) The flower colour is in speciosa yellow, in pubescens generally red but also 
yellow-white, in bifida red, yellow or white, in Tetrahit red or white-yellowish white. 
In this connection it may be remembered that in Tetrahit dimeric factors for red 
flower colour and for stem colour were detected. é 

b) The net-work in pubescens is of the Tetrahit type, in rare cases no net- 


work can be discerned. G. speciosa has the same type of middle lap as >diffuse» 
bifida, that is, a generally visible net-work almost reaching the edge but with diffuse 
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violet colour between the meshes of the net. If in bifida a diffusely violet-coloured 
middle-lap is combined with an otherwise yellow flower (Pl. IV, fig. 19) the result is 
a speciosa flower in miniature. Such a bifida type has been described by WETTSTEIN 
(cf. PorscH 1903) under the name of G. Pernhofferi and it was thought to be a natural 
hybrid between speciosa and bifida. PORSCH, as early as 1903, stated that Pernhofferi 
was only a colour form of bifida. I have this biotype in culture. Evidently it is a 
bifida line carrying the factor for yellow (G) and that for diffuse middle-lap (D). 
This is a striking instance of the similarity in flower colour between speciosa and 
certain bifida types. 

c) The incision at the point of the middle-lap characteristic of G. bifida, is present 
though less distinct in certain pubescens and speciosa biotypes. Some of the F2 plants 
of the cross pubescens X speciosa have a rather marked incision. 

d) The calyx is larger in speciosa than in pubescens. In this respect the Tetrahit- 
bifida biotypes are probably intermediate. 

e) The leaf-shape is very variable but with regard to the leaf basis and the 
number of dents Tetrahit is on an average similar to speciosa, and bifida to pubescens. 

f) Swollen nodes are characteristic of speciosa in contrast to »typical» pubescens. 
In this respect Tetrahit is more similar to speciosa and bifida to pubescens. The latter 
two species have also on an average a more slender mode of growth than speciosa 
and Tetrahit. 

g) Regarding the hairiness, speciosa has generally bristle hairs in abundance and 
soft hairs sparsely, pubescens in »typical» cases entirely lacks bristle hairs but has an 
abundance of soft hairs, in Tetrahit and bifida the hairiness is very variable, but there 
are always bristle hairs and a sprinkling of soft hairs. In speciosa the glandular hairs 
are yellow, situated on the upper half of the internode but not concentrated to a close 
group. In pubescens the glands are mostly red and concentrated on the upper part 
of the internode. In Tetrahit the glands are red and generally closely concentrated 
on the swollen nodes, in bifida the yellow or red glands are distributed as in speciosa. 


If Tetrahit and bifida are to be regarded as the result of a summa- 
tion of the pubescens and speciosa genomes the question may be raised: 
How was this summation made and why was the result two different 
species? The most natural explanation is that different kinds of triploids 
produced in F, or later generations (or in back crosses between F,-—Fn 
and the parents) have, by back crosses to the parents, resulted in stable. 
vital and fertile types. 

The triploid F, plant obtained must be the product of a union 
between a haploid recombination gamete r and a diploid gamete s + p 
containing the sum of the speciosa and pubescens genes. Thus the 
triploid has the constitution r+ s-+ p. As was directly observed this 
plant formed in part unreduced gametes. If such a gamete is viable 
and unites with a haploid pubescens gamete (as in the back cross) the 


r 
result may be a stable and fertile type 3 This result may be obtained 


on continued investigations. In this connection the results of EGHIs and 
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RyBIN (cf. RENNER 1929) must be remembered. The cross Nicotiana 
Tabacum X rustica gave a triploid plant with probably 48 Tabacum —- 
24 rusiica chromosomes. Back crosses to rustica resulted among other 
things in a tetraploid and fully pollen-fertile plant showing 48 bivalents 
at the reduction division. 

Thus, if triploids are found, stable tetraploids may also be obtained. 
In view of such facts it must be only a matter of time until stable and 
fertile tetraploids will be obtained from the cross pubescens X speciosa. 
According to the evidence given above I think it highly probable that 
these tetraploids will show great similarity to the species Tetrahit and 
bifida. 


THE RESULT OF CROSSES BETWEEN THE TETRAPLOID AND DIPLOID 
SPECIES IN SUBG. TETRAHIT. 


To further elucidate the genetic relationship between the 8 and the 
16 chromosome species it would of course be very valuable to obtain 
hybrids between Tetrahit-bifida on the one side and pubescens-speciosa 
on the other. During the 4 last years serious and repeated attempts 
have been made in all the cross-combinations possible but the result has 
always been negative. On account of the results obtained by TJEBBEs 
(1929) in Linaria, F,; and F, plants of the cross Tetrahit X bifida were 
crossed to pubescens in both directions. But the result as always was 
negative. 

However, the reciprocal crosses between 8 and 16 chromosome 
plants give different results. If the 8 chromosome species are the female 
parents, the result is not even a swelling of the ovaries, in the reciprocal 
crosses, on the contrary, there is fertilization and commencing embryo 
development. Sections through the ovaries of a Tetrahit plant (the 
T—B line) 5 days after pollination with speciosa pollen showed a nor- 
mal embryo and cellular endosperm embedded in the integument 
(fig. 92). Mitoses were observed both in the embryo and the endo- 
sperm. Control sections from equally old embryos of the maternal line 
T—B showed exactly the same picture. The cross was carefully made 
and the same picture was seen in 10 different ovaries. Moreover, the 
cross (Tetrahit < bifida) F, * pubescens gave exactly the same result. 
Thus, when the tetraploid is the mother, fertilization takes place and 
triploid hybrid embryos are formed. But soon the development is 
checked and the embryo and endosperm degenerate. This was evident 
from sections of ovaries 14 days after pollination (in the cross T—B 
speciosa) and from the fact that only empty seeds were obtained. 
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These facts may seem to contradict the theory of a rather close 
genetic connection between the 8 and 16 chromosome species. More 
likely, however, it is just the opposite. 

In most cases auto- and allo-tetraploids are impossible or difficult 
to cross to the original diploid forms. The best results are obtained 
when the tetraploid is the female parent. Such is the case in Primula 
sinensis gigas (KEEBLE 1912, GAIRDNER 1926). The result of several 
hundreds of tests was only 3 plants from the combination tetraploid 9 
< diploid (’. In Datura (BLAKESLEE 1921, 1928) the tetraploid is prac- 
tically sterile with the parent stock. Triploids may be obtained ay 
when the tetraploid is . . 
the female parent. 

The reciprocal cross 

probably fails owing 

to the 2n stylar tissue 

checking the growth 

of the 2n pollen tubes. 

In Solanum (JORGEN- 

SEN 1928) the combi- 

nation tetraploid X di- 

ploid tomato has only 

been realised once or 

twice as most of the 

fruits set do not con- 

tain viable seeds. 

Crosses of the same 

type between Cam- 

panula __ persicifolia 

and its tetraploid Fig. 92. G. Tetrahit X speciosa, F;. 
form »Telham Beau- 

ty» (GAIRDNER 1926) only succeed if the latter is the female parent. 

Crosses between the tetraploid Primula Kewensis and one of the 
diploid parent species P. floribunda succeed with difficulty. Crosses 
between the tetraploid Raphano-Brassica (KARPECHENKO 1928, 1929): 
also give a bad result. The diploid hybrid, however, is easily back 
crossed to Raphanus sativus (as the male parent). The result is tri- 
ploids. Thus a diploid gamete produced by the diploid hybrid may 
easily unite with a haploid gamete from one of the parents. Only with 
great difficulty, however, do diploid gametes produced by the tetraploid 
unite with the same haploid gametes. Probably this is due to a lacking 

Hereditas XIII. 20 
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agreement between pollen and stigma of the plants crossed and this 
probably is ultimately due to differences in cell volume caused by the 
different chromosome numbers. According to SASAOKA (1928) the cross 
Brassica oleracea (n=9) X juncea (n= 18) fails owing to lacking 
pollen germination or checked pollen tube growth. The unsuccessful 
Galeopsis crosses diploid species 9 X tetraploid species G are probably 
due to the same cause, whereas the reciprocal combination gives a some- 
what better result. Probably, the death of the embryo is not due to a 
lethal genetic constitution but to some physiological disagreement bet- 
ween the embryo and the mother plant. Then, by using the method 
of LAIBACH (1925) it may perhaps be possible to prevent the death of 
the embryos and obtain fullgrown triploid hybrids. 


SPECIES CROSSES IN SUBG. LADANUM. 


Crosses have been made in all possible directions between G. Lada- 
num, angustifolia, pyrenaica and ochroleuca. 5 different species hy- 
brids have been obtained (see p. 236) of which 3 have been studied 
to F, or F3. 

G. pyrenaica and ochroleuca are very characteristic species, diffe- 
rent inter se and different from Ladanum and angustifolia. The latter 
are morphologically more similar to each other. The following species 
differences are the most characteristic (table 34). 


TABLE 34. Species characters in subg. Ladanum. 








Character Ladanum angustifolia pyrenaica ochroleuca 
Flower colour red | red red yellow-white 
Flower size | medium size small large | very large 
Calyx | medium size, small very large with) medium size, 

relatively short! long dents | short dents 
dents 
Leaves lanceolate _ very narrow, broadly oval,) broadly lan- 
lalmost or quite thick | ceolate 


| without dents | 
Height and relatively low | quite low and, high and vigorous, mode 


mode of | and slender, slender, mode) coarse, thick of growth 
growth bushy | of growth stem | variable 
| _ variable 
| Other charac- — bracts long and _ “ 


ters projecting 
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CROSS 1. G. LADANUM X ANGUSTI- 
FOLIA. 


28,1 | 


} 


This cross combination seems to 
succeed with some difficulty. Several 
crosses made in 1927 gave negative 
results. In 1928 repeated attempts 
were made, partly with other biotypes 
than the preceding year. The result 
was positive giving 5 F, plants of 
the combination Ladanum (Bot. Gar- 
den, Copenhagen) < angustifolia (the 
Swedish form from Uddevalla) and 
one F, plant of the combination an- 
gustifolia (Montes Bakony, Hungary) 
< Ladanum (Bot. Garden, Copen- 
hagen). 

As no F, generation has yet been 
bred from these F, plants, I refrain 
from giving a detailed morphologi- 
cal description. It may suffice to 
say that the plants were evidently 
luxuriating, morphologically _ inter- 
mediate and partially sterile. The 5 
first-mentioned F, plants had an aver- 
age pollen fertility = 596 %, the 
other F, plant had 44 % good pollen. 
The parent lines were fully pollen 
fertile. 


352 | 


37,24 + 0,53 
5,58 + 0,08 | 


8 
8 
8 


6,47 mm. | 18 


» 
» 


0,35 


|. 53,34 Cm. 
5,10 


| 


20,3 | 


5 
10 


pyrenaica 
7,07 mm, 
6,12 + 0,22 mm. 
0,42 mm. 


37,91 + 0,98 cm. 
| = 
| 


1 


18 
1 
8 
7 


» 
» 


Ladanum 
4,88 mim. 


4,77 
0,24 
4,5 


CROSS 2. G. LADANUM X PYRENAICA. 
(28 F,, 420 F, and 145 F, plants). 


This cross succeeds without diffi- 
culty and the hybrid seeds germinate 
normally. 

The F, generation. 

The F, plants are vital and on 
an average intermediate between the 
parents (fig. 93, table 35). The 
reciprocal crosses give the same re- 
sult. As to the height, F, seems to 
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Stem thickness, 19 
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Number of flower whorls 
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be luxuriating (table 35). This, however, is not quite certain, as the 
culture conditions are evidently very unfavourable to the pyrenaica 
parent. Some pyrenaica plants grown in pots attained quite other 
dimensions and were higher than some Ladanum and F, plants grown 
in the same way. 

One qualitative difference is to be noted. G. Ladanum has a white 
pattern on the basis of the middle lap of the flower, which is absent in 
pyrenaica. In F, there was complete dominance for the Ladanum 
pattern (Pl. V, fig. 67—69). 


ry 








c 


Fig. 93a, G. pyrenaica; b, Ladanum X pyrenaica, F1; c, Ladanum. The 
stick is 30 cm. 


The F, plants, in contrast to the parents, were partially pollen 
sterile. In 1927 20 F, plants had the average pollen fertility 50,3 + 1,3 %, 
in 1928 the corresponding value of 8 F, plants was 60,0 %. An approxi- 
mate value of the female sterility in F, was obtained by counting the 
number of seeds per calyx (open pollinated branches) in F, and the 
parents. The average value of 7 Ladanum plants was 3,79, of 10 pyre- 
naica plants 3,85 and of 12 F, plants 1,55. The average of the two first 
values corresponds to full fertility. Then F, will have the value 41 % 
which may be regarded as a minimum value of the per cent of func- 
tional ovules. 
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The F, generation. 


The pollen fertility of 54 F, plants examined in 1928 varied bet- 
ween 30—100 % and had the average value 56,70 + 1,72 %. This rather 


Fig. 94. Leaf shape in the cross Ladanum X pyrenaica. Upper row, to the left 
Ladanum, in the middle F;, to the right pyrenaica. Below, leaves from 17 different 
F, plants. (X 0,5). 
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low value — which is not higher than the F, value — is probably partly 
caused by modifying influences. G. Ladanum and probably also 
F, are better fitted for the culture conditions than pyrenaica and most 
of the F, plants. The maximal class in F, lies between 50 and 55 %. 
8 classes have a higher fertility, in only 4 is the fertility lower. This 
distribution of the variates indicates a general tendency to fertility in- 
crease, though the whole series has been modificatorily displaced to the 
negative side. 

As to the difference in colour pattern, classification in most cases 





Fig. 95. Extravagant F2 plants from the cross Ladanum X pyrenaica. The 
stick is 30 cm. 


was made without difficulty. 361 F, plants had the Ladanum pattern. 
59 were of the pyrenaica type. Evidently this is no simple Mendelian 
ratio. Possibly the segregation is disturbed by selective sterility. — 
A few F, plants had a very intensive red flower colour, which must 
be recessive, as it was absent both in the parents and in F;,. 
Concerning the quantitative differences the F, segregation was com- 
plicated and transgressive. —- The type of inheritance is always the 
same. F, is intermediate, F, as a rule also intermediate but highly and 
transgressively variable (cf. table 35 and fig. 94). 
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Among the 420 F, plants no single one was quite like any of the 
parents. As, further, several of the F, segregates were obviously inferior 
in vitality as compared with the parents these must be genotypically 
rather different. Some F, plants may rightly be called extravagant, 
e. g. dwarf plants with small and narrow leaves (fig. 95) and plants 
having boat-shaped leaves. Plants of the latter type were found by 
HERIBERT-NILSSON (1918) in F, of the cross Salix caprea < viminalis. 
The explanation is probably the same: — differential rate of growth 
of the phloém and xylem in the vascular bundles. 

The F; generation. 

Owing to bad germination only 145 F; plants, belonging to 16 diffe- 
rent families were obtained. In two families dwarf plants with narrow 
leaves were segregated in the ratio 18 normals : 2 dwarfs, and 11 nor- 
mals :3 dwarfs. One dwarf plant obtained the preceding year gave a 
progeny consisting of 2 plants of about the same type. A few dwarf 
plants were back crossed to pyrenaica and gave a normal F,. F, will 
be grown next summer. 

Some F; families were rather uniform and morphologically inter- 
mediate between the parents. Certainly, stable recombination types 
may be obtained. Probably these are less vital than the parent species. 


CROSS 3. G. LADANUM Xk OCHROLEUCA. 
(9 F,, 324 F, and 211 F, plants). 

In 1926 a number of crosses were made between different Ladanum 
and ochroleuca biotypes. The hybrid seeds obtained were all of a bad 
quality, small and shrivelled. The seeds of one cross combination, 
however, resulted in 9 quite normal and vigorous F, plants. The follow- 
ing year seeds of the same combination could not be brought to germina- 
tion. From the F, plants obtained, however, an F, and F; generation 


was raised. : 
The F, generation. 


The average height of the 9 F, plants was 53,5 em. 15 Ladanum 
and 8 ochroleuca plants of the parental biotypes had the corresponding 
values 43,2 and 31,9 cm resp. Thus the F, plants were probably more 
vigorous than both parents (fig. 96). The low height (and the low num- 
ber of plants obtained) of the ochroleuca parent strain was probably due 
to inbreeding degeneration. Owing to isolation and germination difficul- 
ties this point has not yet been subjected to close investigation. However, 
the 9 F, plants seemed to be fairly uniform. Concerning the most striking 
species difference, the flower colour, the yellow colour of ochroleuca, 
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proved to dominate the red Ladanum colour (Pl. V, fig. 70—72). 
In F, the buds are yellowish-white as in ochroleuca. The young F, 
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flower may be distinguished from that of ochroleuca only by the 
presence of violet streaks in the gorge, visible also from the outside of 
the tube. As the flower grows older its colour becomes more and more 











sorcerer 
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pronounced pink and when it falls it may be fairly intensive in colour. 
In this case, as in the analogous case in Dianthus barbatus (TAMMES 
1926), it may be correct to speak of a change of dominance parallel to 
the age of the flower. 

With respect to the quantitative differences F, was obviously inter- 
mediate. 


The F, generation. 


As in the preceding cross the variation in F, was great and trans- 
gressive, especially concerning the leaf shape. Some plants were extre- 
mely broad-leaved others quite narrow-leaved like angustifolia. Evi- 
dently the parents have different factors influencing the leaf breadth. 
The leaf length was also very variable. One extravagant plant had 
numerous very short and very narrow leaves. Some plants had long 
and projecting bracts like angustifolia. Concerning the flower colour 
(cf. Pl. V, fig. 73—80), 265 F, plants were yellow-white, 57 were red 
and 2 faintly flesh-coloured. If the latter are included in the yellow 
category and monohybrid segregation is supposed, the ratio 3,30 : 0,70 
+ 0,10 (D'm, = 3,00) is obtained. However, it is more probable that two 
factors, G and R are involved. The ochroleuca parent is GG rr, Ladanum 
is gy RR. The G factor (causing yellow flower colour) is epistatic to 
the red-factor R. White-flowered plants, observed in F,, are probably 
trgg. Consequently the F, ratio 13 yellow-white :3 red is to be ex- 
pected. — The ratio 13,19 : 2,81 + 0,35 was obtained (D/m, = 0,54). 

The F, generation was partially sterile, the average value of the 9 
plants being 57,0 % good pollen. In F, the pollen fertility of 63 plants 
examined varied between 35—100 %. The mean value was 71,30 + 
10 %. Though F, and F, were not in culture in the same year, F, has 
an obviously higher pollen fertility than F, just as in the Tetrahit x 
bifida crosses. In this F, generation an attempt was made to find a 
correlation between fertility and morphological characters. However, 
7 plants more or less similar to the parent species had an average pollen 
fertility = 68,6 %, while 10 intermediate types, chosen at random, had 
the value 66,9 %. The difference is not significant. Thus, in this cross 
as well as in the Telrahit < bifida cross different genes seem to be 
responsible for the morphological species characters and for pollen 
fertility. 

Besides the usual partial pollen sterility another quite different kind 
of male sterility was observed in F, of this cross, viz. abortion of the 
anthers. Of 170 F, plants investigated 30 were completely male sterile, 
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having only shrivelled anthers. Of the remaining plants most had quite 
normal anthers, others had partly normal, partly abortive anthers. 


The F; generation. 


a) Inheritance of the anther sterility. — In F; the plants of 
5 different families (n = 40, 5, 10, 29 and 8 resp.) had only normal 
anthers, 8 families gave segregation in normal (or almost normal) : male- 
sterile plants in the ratios 6:1, 9:2, 9:1, 25:3, 13:2, 4:3, 9:1 and 
3:2 resp. The male sterile plants may be called female from two 
reasons. Firstly, though the anthers were quite shrivelled, the female 
fertility was quite good. Secondly, the female plants, though vegeta- 
tively normal, were small-flowered as compared with the hermaphrodite 
plants. This was observed alréady in F,. Measurements were made in 





a b e 


Fig. 97. G. Ladanum X ochroleuca, Fs. Flowers from female (a), gynomonoecious 
(b) and hermaphrodite (c) plants. In a 4 Q flowers, in b 2 @ and 19, in c 2 ¢ flowers. 


F,, of this cross and on analogous segregates from the cross angusti- 
jolia Q X ochroleuca G (cf. below). Of these plants, which were in 
culture at the same time, 64 normals had an average flower length 
== 20,83 + 048 mm, 15 plants carrying partly normal, partly female 
flowers had the average value 19,07 mm and 32 purely female plants 
had the corresponding value 16,91 + 0,50 mm. The difference 20,83 — 
16,91 = 3,89 + 0,69 is significant (D/m, = 5,6). On the probably hetero- 
zygous plants carrying flowers of more than one kind a close parallelism 
was Observed between the degree of anther reduction and flower reduc- 
tion (fig. 97). On the F, plant 381—9 95 flowers were measured 
(table 36). 34 with normal anthers had the average length 19,33 mm. 
34 with partly defective anthers had the value 14,7, and 27 purely 
female flowers on an average 13,2 mm. In another F; plant (382—1) 
the same thing was repeated, the corresponding values being 22,00 


(n= 10), 16,83 (n= 18) and 15,67 (n= 12) mm resp. 
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The segregation values hitherto obtained are too small to allow a 
definite factorial explanation of the case. As both the parent species 
and F, have normal anthers the following working hypothesis is 
adopted. The parents are HH AA (ochroleuca) and hhrr (Ladanum). 
A is a factor causing abortion of the anthers, H is an inhibiting factor 
acting on A. Then */,, of F, should be hA, that is female. In F, the 
ratio 140 normal or heterozygous : 30 female was observed. Assuming a 
13 : 3 ratio the observed values per 16 are 13,18 : 2,82 + Os (D/m, = 0,38). 
The F; ratios obtained are too small to verify or disprove the hypothesis. 


TABLE 36. Correlation between reduction of anthers and flower length. 





Anthers n M 
| ih. 32) 13° 34) 160 36 27 8-19 20° 2k mm. 





| 
| 


NON 62ce855504 4 t 34; 19,33 mm. 
partly defective | ‘ |34 14,79» 
quite defective...| 3 2 b27)| dds. >» 


b) Inheritance of the flower colour. — 3 families from red- 
flowered mother plants were probably constant red (n=9, 11 and 5 
resp.), 4 families from yellow mother plants contained only yellow- 
white flowered plants (n= 40, 7, 8 and 29 resp.), 5 families gave 
segregation in yellow-white : red in the ratios 9:1, 20:9, 11:4, 5:2 
and 9:1 resp. This seems to agree with the bifactorial explanation 
given. 

c) A constant recombination product. — One of the F; fami- 
lies containing 40 plants was morphologically quite or almost quite 
uniform. The flower was relatively small and yellowish white, the 
leaves rather small, mostly resembling the Ladanum type, the mode of 
growth similar to but not quite like that of the Ladanum parent. The 
pollen fertility in 10 plants was investigated, 9 of which had 90—100 %, 
good pollen, 1 having the value 87 %. Thus also in this cross constant 
and fertile recombination types may no doubt be obtained. 


CROSS 4. G. ANGUSTIFOLIA x OCHROLEUCA. 
(3 F, and 136 F, plants). 


In 1927 several crosses were made between different angustifolia 
and ochroleuca types. The hybrid seeds were fairly good but germi- 
nated badly. However, 3 F,; plants were obtained (2 in 1928, 1 in 1929) 
from a cross between an angustifolia biotype from Uddevalla (Sweden) 
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and a uniform and vigorous ochroleuca type obtained from the Botan. 
Gardens at Lyon. (For the cross Ladanum X ochroleuca another ochro- 
leuca type was used). 

Morphologically, the parents are very different, in the size and 
colour of the flower as well as in the leaf shape, height, mode of 
growth, a. s. o. (cf. fig. 98 and Pl. V, fig. 64 and 66; cf. also table 34). 
In short, F, may be characterized as intermediate in ali quantitative 
differences. As for the flower colour, the yellow colour in this cross 
also proved to be dominant (PI. V, fig. 65). 





Fig. 98a, G. angustifolia; b, ochroleuca X angustifolia, F1; c, ochroleuca. The 
stick is 30 cm. 


The F, plants were partially sterile to about the same degree as in 
the other crosses of this subgenus. The two F, plants grown in 1928 had 
50,3 and 51,5 % good pollen resp., the F, plant obtained in 1929, how- 
ever, had only 33 % good pollen. In F, the pollen fertility of 45 
plants investigated varied between 30—100 % and was on an average 
= 65 %. Thus, the typical increase in fertility is obvious also in this 
cross. 5 angustifolia and 8 ochroleuca plants of the parent biotypes 
had all 95—100 % good pollen. 

Concerning the flower colour, the F, result was surprising, 131 
plants being yellow-white like the ochroleuca parent and F,, only 5 
being red-flowered. The ratio 131: 5 suggests a polymeric segregation 
in a cross between non-polyploid parents. Remembering, however, 
that in the line cross T—B XK T—C (p. 218) there was a deficit of 
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red-flowered plants due to selective elimination of certain gametes, a 
similar explanation seems likely in this species cross. 

The segregation in morphological respects was complicated but 
scarcely transgressive. The parent species themselves represent rather 
the most extreme combinations. 

19 angustifolia plants had an average flower length = 11,53 mm, 
13 ochroleuca plants had the value 30,9 mm. In F, the flower length 
varied between 12 and 28 mm, the average value being 20,56 + 0,30 mm 
(mn == 927). 

The height values for the angustifolia and the ochroleuca parent 
types were 28,05 (n = 18) and 59,81 (n= 15) cm resp. The height of 
the F, plants varied bet- 
ween 10—65 cm and was 
on an average 39,50 + 1,02 
cm. Fig. 99—100 give an 
idea of the variation in 
leaf shape. The length: 
breadth index was in an- 
gustifolia and ochroleuca 
3,31 and 1,85 resp. (n = 20 
and 15 resp.). F, varied 
between 1,50—3,20 with the 
average value 2,24 + 0,03 
(n = 120). In the angusti- 
jolia biotype used _ the = b 
sum of the leaf dents is Fig. 99a, G. angustifolia; b, ochroleuca X angusti- 
= 0,0, the ochroleuca pa- folia, F1; c, ochroleuca. (X 0,6). 
rent had the value 4,53. In F, there was variation within the limits 
(0—6, the average value being 2,83 + 0,13. Undoubtedly all these quan- 
titative characters are influenced by several or many factors making 
factorial explanations practically impossible. 


A spontaneous angustifolia < ochroleuca cross. Further data and 
discussion of the inheritance of gynodioecism. 


In 1926 seed of G. angustifolia was obtained from the Botan. Gar- 
den at Lyon. The germination was bad and resulted in only one single 
but a typical angustifolia plant. This plant, however, the only one 
cultivated in this year, proved to be female, the anthers being empty 
and the stamina somewhat reduced. The pistil on the contrary was 
well developed and markedly projecting. Open flowering betweeen a 
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Ladanum and a pyrenaica parcel resulted in a good many seeds 
Owing to bad germination only two plants were obtained from them. 
Unexpectedly, these proved to be hybrids not between angustifolia and 
Ladanum or pyrenaica but hybrids between angustifolia and ochro- 
leuca. This was evident from the dominant yellow flower colour and 


Fig. 100. Leaves of 9 F2 plants from the cross ochroleuca X angustifolia. (X 0,6). 


the vegetative characters. One of the plants was a normal though 
partially sterile hermaphrodite (48 % good pollen), the other was a 
female like the mother plant. The latter was pollinated with pollen 
from the sister plant and gave 19 plants in the next generation (in 
1928), 18 of which were yellow-white-flowered and 1 red-flowered. 
Morphologically there was the typical species cross segregation. As to 
the reproductive organs 13 plants were typical females, 2 had partly 
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functional anthers and 4 were normal hermaphrodites. One of the 
hermaphrodite plants gave in the next generation after self-fertilization 
a progeny consisting of 19 plants with normal anthers and 7 female 
plants (22 of these were yellow-white and 4 red). One of the female 
plants (in 1928) was back crossed to a constant ochroleuca type. This 
resulted in 8 plants of which 6 were pure female and 2 had in part 
functional anthers. Another female plant (in 1928) gave seeds from 
open pollination. From these seeds 15 plants were raised in 1929. 
5 had normal anthers, 10 were female. Thus female plants seem to 
give female descendants predominantly though not exclusively, herma- 
phrodite plants may give segregation in about 3¢:1Q. The experi- 
mental data, however, are too fragmentary to allow safe conclusions 
and a factorial explanation. The excess of females in the progeny 
from females indicates plasmatic influences as in Cirsium (CORRENS 
1928 a and b) 

Gynodioecism, the coexistence of ¢ and Q plants, is known from 
several Labiates but not previously from any Galeopsis species. The 
female angustifolia plant and its descendants, however, prove the occurr- 
ence of gynodioecism in Galeopsis also. The segregates from the cross 
Ladanum X oehroleuca give another example. The female plants are 
no doubt typical females, the anthers being aborted, while the female 
organs are obviously intact. At the same time the typical reduction of 
the corolla was observed (table 36). Gynomonoecious plants carrying 
all transitions between large flowers with normal anthers and small 
female flowers were also observed. I do not know how to distinguish bet- 
ween these phenomena and pure gynodioecism (cf. CORRENS 1928 b). 

The gynodioecism among the Ladanum X ochroleuca segregates 
was the result of species crossing. Contrary to CORRENS (1928 b) it 
must then be concluded that interspecific crosses may be the cause of 
gynodioecism and similar phenomena. — Evidently other species crosses 
may result in androdioecism. Such was indeed the case in the cross 
Geum rivale < urbanum (CORRENS 1928b). These results strongly in- 
dicate that pure dioecism also is the result of species hybridization bet- 
ween hermaphrodite parents. 

WHYTE (1929) studying gynodioecism in Ranunculus acris finds 
that the reduction of the anthers and petals is caused by a premature 
development of the female organs. In other cases on the contrary the 
male organs may be favoured at the cost of the female ones. In both 
cases the cause is a disturbance in the chronological order of the 
development. 
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According to GOLDSCHMIDT (1927) the ontogenetic development 
consists in a series of reactions, the speed and sequence of which are 
accurately fixed. The constant hermaphrodite plants are well-balanced. 
Species crossing is an excellent source of disturbance of this balance. 
Thus, certain segregates may be vital but their reaction systems slightly 
altered. This may cause the development of either female or male 
organs, not both. 


CROSS 5. G. OCHROLEUCA & PYRENAICA. 


During the course of the investigations several attempts were made 
to procure hybrids between G. ochroleuca and pyrenaica but until 1929 
the result was always negative. In 1928 the combination pyrenaica x 
ochroleuca gave 6 seeds which were practically empty but contained 
traces of endosperm and embryo. The reciprocal combination gave 27 
seeds of which 26 were abortive. One seed, however, though only a 
fraction of the size of a normal ochroleuca seed contained a tiny em- 
bryo. This was released from seed coat and endosperm according to 
the method of LarBacH (1925) and put on moist blotting paper. No 
germination, however, took place. Treatment with sugar solution had 
no effect. After about four weeks KNop’s solution was tried with almost 
immediate success (cf. JORGENSEN 1928). The cotyledons became green 
and roots began to be formed. At first the seedling was rather weak 
but it finally developed into a full-grown plant which flowered and 
set seed, but which, however, by no means reached the height of the 
parents (fig. 101). Otherwise it was morphologically intermediate with 
the exception of the flower colour which was yellow as in the ochro- 
leuca parent (cf. table 34). Some of the leaves were. not flat but boat- 
shaped (the convexity upwards). The flowers and the reproductive 
organs were quite normal. 48 % of the pollen was morphologically 
good (see fig. 62, p. 280). Some hundred quite normal seeds from self- 
fertilization were collected. An F, generation will be grown next year. 


CYTOLOGICAL INVESTIGATIONS IN SUBG. LADANUM. 


Within subg. Ladanum no differences in the chromosome number 
have been detected. The haploid number is always 8 (cf. fig. 102—107 
and MUNTZING 1927). Even in the most extreme hybrid just described. 
ochroleuca X pyrenaica, the chromosome affinity and the reduction 
division are quite normal (fig. 103—104). In the F, hybrid Ladanum 
X angustifolia also 8 bivalents were observed in the heterotypic meta- 
phase (fig. 106). One female plant from the spontaneous cross 
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angustifolia X ochroleuca was noticed to have a normal reduction 
division of the pollen mother cells (cf. fig. 105). Abortion of the anthers 
then takes place after the tetrad formation. The same thing was 
observed by LANGLET (1927) in Ranunculus acris var. femina. 
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Fig. 102—104. G. ochroleuca X pyrenaica, F;. — Fig. 102, somatic chromosomes 
(2n — 16); fig. 103, heterotypic metaphase, side view (811, separately drawn); fig. 104, 
homotypic metaphase. — Fig. 105, G. angustifolia X ochroleuca spont., homotypic 
metaphase in the pollen mother cells of a female plant. — Fig. 106, G. Ladanum 
angustifolia, F;.Heterotypic metaphase, side view (81, separately drawn). — 
Fig. 107, G. ochroleuca X angustifolia, F;. Somatic chromosomes (2n == 16). X 1800. 

An extravagant dwarf plant from the cross Ladanum X pyrenaica 
(cf. fig. 95) was controlled to have the somatic number 16 (root tips). 


REVIEW OF THE STERILITY PHENOMENA. COMPARISON 
WITH OTHER ORGANISMS. 


Concerning the terms sterility and lethality the terminology is 
somewhat confused. Like OEHLKERS (1927) I regard sterility as a 
genealogical conception in contrast to lethality. Sterility states a rela- 
tion between parent individual and progeny, lethality refers to a relation 
between the individual and its genotypical constitution. Sterility may 
be defined as a partial or total inability of sexual reproduction. 

Starting from the Galeopsis results the following is an attempt to 
survey the main types of sterility phenomena in plants and animals. 
Concerning the higher plants detailed accounts have been given by 
OEHLKERS (1927, 1930) and RENNER (1929). 
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The term sterility is used for several different phenomena. Ste- 
rility in a strict sense may be separated from self-fertility and sterility 
due to modifying influences. In cases of self-sterilily the male and 
female organs and gametes are quite normal per se, but their co- 
operation is disturbed. Modificatory sterility in types, which under 
ordinary conditions are quite fertile, may be caused by external influen- 
ces of various kinds (cf. ERNST 1918, TISCHLER 1928). 

Sterility in the strict sense is characterized by lacking or defective 
formation of the reproductive organs or their products under »normal>» 
conditions. — Generally two types of sterility are distinguished, gametic 
and zygotic sterility. FEDERLEY (1928) defines these conceptions in the 
following way: — »Bei der Kreuzungsterilitat sind es die zusammen- 
gebrachten artfremden Chromosomen, die den normalen Verlauf der 
Gametogenese stéren und die Bildung funktionsfahiger Gameten ver- 
hindern (gametische Sterilitét), oder falls taugliche solche dennoch 
entstehen, diese so verschiedenartig gestalten, dass sie zu einem Zygoten 
vereinigt nur ausnahmsweise imstande sind einen lebensfaihigen Orga- 
nismus zu entwickeln (zygotische Sterilitat) ». 

Other definitions of sterility are given by CRANE and LAWRENCE 
(1929): — »Sterility in fruits is of three fundamentally different kinds, 
(i) generational sterility, due to the failure of any of the processes 
concerned with the normal alteration of generations; namely develop- 


ment of pollen, embryo sac, embryo and endosperm, . . . (ii) morpho- 
logical sterility, due to suppression or abortion of sex organs, and (iii! 
incompatibility ». 


With reference to the higher plants OEHLKERS (1927) makes a 
distinction between sterility in the haplophase and in the diplophase and 
divides the former into gonic and gametic sterility, the latter into em- 
bryonic lethality, vegetative sublethality and reproductive sterility. 

In my opinion and in agreement with OEHLKERS the only starting- 
point for a general terminology is the fundamental change in all sexual 
organisms between a haplophase and a diplophase. As the sterility 
may affect either of these phases it is important to make a clear distinc- 
tion between sterility in the haploid and sterility in the diploid genera- 
tion. Therefore I propose the terms haplontic and diplontic sterility 
which may be defined as follows. Haplontic sterility: — absolute or 
partial inability to produce progeny in a sexual way caused by an 
absolute or partial lethality of the haplophase. This lethality is caused 
by the genotypical constitution of the haplonts, which is a function of 
the reduction division. Diplontic sterility: — Absolute or partial inabi- 
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lity to produce progeny in a sexual way caused by an absolute or 
partial lethality of the diplophase. 

As far as I can see these definitions will cover all sterility cases in 
plants and in animals. — The terms gametic and zygotic sterility are 
inadequate as general terms and in the strict sense they refer to special 
phenomena within the haplontic and diplontic sterility. Further the 
term gametic sterility is certainly often misused. As RENNER says 
(1929): — »Wer den Generationswechsel der Samenpflanzen ignoriert, 
wie die meisten Genetiker tun, wird alles Fehlschlagen von Keimzellen 
als gametische Sterilitat bezeichnen». The term haplontic sterility, on 
the contrary, is not only descriptive but also causal as, according to the 
definition, the lethality of the haplonts is due to their own genotypical 
constitution. — A strict remembrance of the distinction between ste- 
rility and lethality together with an, at least, theoretically clear distinc- 
tion between haplontic and diplontic sterility seems to me to be in prin- 
ciple important and likely to give a clearer survey of the phenomena 
hereto appertaining. Each type of sterility comprises several different 
phenomena which may be exemplified and discussed as follows. 


I. HAPLONTIC STERILITY. 


Haplontic sterility is known almost exclusively from the higher 
plants. No certain cases are known from the animal kingdom. How- 
ever, if the reduction division is irregular as e. g. in the Pygera hybrids 
(FEDERLEY 1913), the partial sterility of the gametes is most probably 
also selective. 

As to the complexity of the haplontic sterility several different 
degrees may be distinguished. In cases of certation the competition 
of the pollen tubes is at least in part caused by different vitality of the 
male haplonts. The competition may be more or less extreme. In 
Melandrium (CORRENS 1928b) where the sex ratio may be disturbed 
by pollen tube competition a whole series of cases are known, from 
normal cases to »Thelygenie» and »Arrhenogenie», the exclusive for- 
mation of either females or males. These results are regarded as being 
due to lethal factors in the Y or X chromosome respectively. They 
clearly show that the certation phenomena are only special cases of 
haplontic sterility. 

In Sciara (METZ 1929) a case of selective elimination of the male 
gametes, very similar to the certation phenomena in plants occurs. 
Certain females give only females in the progeny, others give only 
males. In females of the first type Y-bearing sperms do not function, 
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in the male producing females, on the contrary, the X-bearing sperms 
are non-functional. Thus, according to the conditions of the female 
the one or the other gamete combination is the most vital. 

Next to certation phenomena and cases of embryosac competition 
(Oenothera) the inactive pollen grains in heterogamous Oenothera 
forms are to be mentioned (RENNER 1919). Inactive pollen grains are 
probably also present in heterogamous Matihiola forms (WADDINGTON 
1929). 
In the cases hitherto mentioned — with the exception of the inactive 
pollen grains in Oenothera — there has been no morphological diffe- 
rence between the vital and sublethal haplonts. If, however, the sub- 
lethality is replaced by lethality this will e. g. result in dead and empty 
pollen grains. The cases of line sterility in Galeopsis and other genera 
belong to this category (cf. p. 218). In Galeopsis the sterility was 
definitely shown to be selective, that is haplontic. In the most un- 
complicated cases only one type of recombination gametes was lethal, 
resulting in the abortion of */, of the pollen, in other crosses there was 
»semi-sterility», in still other line crosses probably more than two pairs 
of factors are involved. In the species cross G. Tetrahit < bifida the 
sterility is also selective. Evidence was given (p. 253 seqq.) that this 
sterility is of essentially the same kind as in the line crosses, only more 
complicated. Consequently, there is probably a continuous series of 
transitions from simple certation phenomena to the complicated ste- 
rility of certain species crosses. Thus, concerning sterility as well as 
morphological characters the difference between species and variety 
crosses is only gradual. 

It is easier to prove the selective character of the sterility if the 
types crossed have different chromosome numbers as e. g. in crosses 
between durum and vulgare wheats. According to the investigations 
of Kiara (1924), Sax (1921, 1922, 1923), WaTKINs (1924, 1925, 1927) 
and others there is selection among the gametes (haplontic sterility) 
as well as among the zygotes or full-grown plants (diplontic sterility). 
Exactly the same thing is observed in the cross Nicotiana Tabacum 
sylvestris (GOODSPEED and CLAUSEN 1917, 1922) where stable recom. 
bination products cannot be formed. Several other cases are known 
from species hybrids and chromosome aberrants, where specific chro- 
mosome complements control the vitality or lethality of the haplonts 
(cf. OEHLKERS 1927, 1930). 
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Fig. 102—104. G. ochroleuca X pyrenaica, F; — Fig. 102, somatic chromosomes 
(2n = 16); fig. 103, heterotypic metaphase, side view (&1, separately drawn); fig. 104, 
homotypic metaphase. — Fig. 105, G. angustifolia X ochroleuca spont., homotypic 
metaphase in the pollen mother cells of a female plant. — Fig. 106, G. Ladanum 
angustifolia, F;. Heterotypic metaphase, side view (81, separately drawn). - 

Fig. 107, G. ochroleuca X angustifolia, Fi. Somatic chromosomes (2n == 16). X 1800. 


An extravagant dwarf plant from the cross Ladanum X pyrenaica 
(cf. fig. 95) was controlled to have the somatic number 16 (root tips). 


REVIEW OF THE STERILITY PHENOMENA. COMPARISON 
. WITH OTHER ORGANISMS. 


Concerning the terms sterility and lethality the terminology is 
somewhat confused. Like OEHLKERS (1927) I regard sterility as a 
genealogical conception in contrast to lethality. Sterility states a rela- 
tion between parent individual and progeny, lethality refers to a relation 
between the individual and its genotypical constitution. Sterility may 
be defined as a partial or total inability of sexual reproduction. 

Starting from the Galeopsis results the following is an attempt to 
survey the main types of sterility phenomena in plants and animals. 
Concerning the higher plants detailed accounts have been given by 
OEHLEERS (1927, 1930) and RENNER (1929). 
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The term sterility is used for several different phenomena.  Ste- 
rility in a strict sense may be separated from self-fertility and sterility 
due to modifying influences. In cases of self-sterility the male and 
female organs and gametes are quite normal per se, but their co- 
operation is disturbed. Modificatory sterility in types, which under 
ordinary conditions are quite fertile, may be caused by external influen- 
ces of various kinds (cf. Ernst 1918, TISCHLER 1928). 

Sterility in the strict sense is characterized by lacking or defective 
formation of the reproductive organs or their products under »normal 
conditions. — Generally two types of sterility are distinguished, gametic 
and zygotic sterility. FEDERLEY (1928) defines these conceptions in the 
following way: — »Bei der Kreuzungsterilitaét sind es die zusammen- 
gebrachten artfremden Chromosomen, die den normalen Verlauf der 
Gametogenese stéren und die Bildung funktionsfahiger Gameten ver- 
hindern (gametische Sterilitaét), oder falls taugliche solche dennoch 
entstehen, diese so verschiedenartig gestalten, dass sie zu einem Zygoten 
vereinigt nur ausnahmsweise imstande sind einen lebensfihigen Orga- 
nismus zu entwickeln (zygotische Sterilitat)». 

Other definitions of sterility are given by CRANE and LAWRENCE 
(1929): — »Sterility in fruits is of three fundamentally different kinds, 
(i) generational sterility, due to the failure of any of the processes 
concerned with the normal alteration of generations; namely develop- 
ment of pollen, embryo sac, embryo and endosperm, . . . (ii) morpho- 
logical sterility, due to suppression or abortion of sex organs, and (iii) 
incompatibility ». 

With reference to the higher plants OEHLKERS (1927) makes a 
distinction between sterility in the haplophase and in the diplophase and 
divides the former into gonic and gametic sterility, the latter into em- 
bryonic lethality, vegetative sublethality and reproductive sterility. 

In my opinion and in agreement with OEHLKERS the only starting- 
point for a general terminology is the fundamental change in all sexual 
organisms between a haplophase and a diplophase. As the sterility 
may affect either of these phases it is important to make a clear distinc- 
tion between sterility in the haploid and sterility in the diploid genera- 
tion. Therefore I propose the terms haplontic and diplontic sterility 
which may be defined as follows. Haplontic sterility: — absolute or 
partial inability to produce progeny in a sexual way caused by an 
absolute or partial lethality of the haplophase. This lethality is caused 
by the genotypical constitution of the haplonts, which is a function of 
the reduction division. Diplontic sterility: — Absolute or partial inabi- 
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lity to produce progeny in a sexual way caused by an absolute «r 
partial lethality of the diplophase. 

As far as I can see these definitions will cover all sterility cases in 
plants and in animals. — The terms gametic and zygotic sterility are 
inadequate as general terms and in the strict sense they refer to special 
phenomena within the haplontic and diplontic sterility. Further the 
term gametic sterility is certainly often misused. As. RENNER says 
(1929): — »Wer den Generationswechsel der Samenpflanzen ignoriert, 
wie die meisten Genetiker tun, wird alles Fehlschlagen von Keimzellen 
als gametische Sterilitat bezeichnen». The term haplontic sterility, on 
the contrary, is not only descriptive but also causal as, according to the 
definition, the lethality of the haplonts is due to their own genotypical 
constitution. — A strict remembrance of the distinction between ste- 
rility and lethality together with an, at least, theoretically clear distinc- 
tion between haplontic and diplontic sterility seems to me to be in prin- 
ciple important and likely to give a clearer survey of the phenomena 
hereto appertaining. Each type of sterility comprises several different 
phenomena which may be exemplified and discussed as follows. 


I. HAPLONTIC STERILITY. 


Haplontic sterility is known almost exclusively from the higher 
plants. No certain cases are known from the animal kingdom. How- 
ever, if the reduction division is irregular as e. g. in the Pygera hybrids 
(FEDERLEY 1913), the partial sterility of the gametes is most probably 
also selective. 

As to the complexity of the haplontic sterility several different 
degrees may be distinguished. In cases of certation the competition 
of the pollen tubes is at least in part caused by different vitality of the 
male haplonts. The competition may be more or less extreme. In 
Melandrium (CORRENS 1928b) where the sex ratio may be disturbed 
by pollen tube competition a whole series of cases are known, from 
normal cases to »Thelygenie» and »Arrhenogenie», the exclusive for- 
mation of either females or males. These results are regarded as being 
due to lethal factors in the Y or X chromosome respectively. They 
clearly show that the certation phenomena are only special cases of 
haplontic sterility. 

In Sciara (METz 1929) a case of selective elimination of the male 
gametes, very similar to the certation phenomena in plants occurs. 
Certain females give only females in the progeny, others give only 
males. In females of the first type Y-bearing sperms do not function, 
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in the male producing females, on the contrary, the X-bearing sperms 
are non-functional. Thus, according to the conditions of the female 
the one or the other gamete combination is the most vital. 

Next to certation phenomena and cases of embryosac competition 
(Ocnothera) the inactive pollen grains in heterogamous Oenothera 
forms are to be mentioned (RENNER 1919). Inactive pollen grains are 
probably also present in heterogamous Matihiola forms (WADDINGTON 
1929). 

In the cases hitherto mentioned — with the exception of the inactive 
pollen grains in Oenothera — there has been no morphological diffe- 
rence between the vital and sublethal haplonts. If, however, the sub- 
lethality is replaced by lethality this will e. g. result in dead and empty 
pollen grains. The cases of line sterility in Galeopsis and other genera 
belong to this category (cf. p. 218). In Galeopsis the sterility was 
definitely shown to be selective, that is haplontic. In the most un- 
complicated cases only one type of recombination gametes was lethal, 
resulting in the abortion of */, of the pollen, in other crosses there was 
»semi-sterility», in still other line crosses probably more than two pairs 
of factors are involved. In the species cross G. Tetrahit X bifida the 
sterility is also selective. Evidence was given (p. 253 seqq.) that this 
sterility is of essentially the same kind as in the line crosses, only more 
complicated. Consequently, there is probably a continuous series of 
transitions from simple certation phenomena to the complicated ste- 
rility of certain species crosses. Thus, concerning sterility as well as 
morphological characters the difference between species and variety 
crosses is only gradual. 

It is easier to prove the selective character of the sterility if the 
types crossed have different chromosome numbers as e. g. in crosses 
between durum and vulgare wheats. According to the investigations 
of KiHara (1924), Sax (1921, 1922, 1923), WaTKINs (1924, 1925, 1927) 
and others there is selection among the gametes (haplontic sterility) 
as well as among the zygotes or full-grown plants (diplontic sterility). 
Exactly the same thing is observed in the cross Nicotiana Tabacum 
sylvestris (GOODSPEED and CLAUSEN 1917, 1922) where stable recom- 
bination products cannot be formed. Several other cases are known 
from species hybrids and chromosome aberrants, where specific chro- 
mosome complements control the vitality or lethality of the haplonts 
(cf. OFHLKERS 1927, 1930). 
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II. DIPLONTIC STERILITY. 


As in the haplophase the degree of lethality forms a continuous 
series in the diplophase also. The development of the diplont may he 
checked or disturbed at any stage (cf. OEHLKERS 1927). 

a) In the most severe cases the diplont dies at the zygote or embryo 
stage. Concerning species crosses in the higher plants it is dubious 
whether this kind of sterility is caused by a real lethal effect of the 
genotype of the embryo. Such dying embryos can be brought to life 
and a quite normal development by artificial means. This was shown 
by LaIBAcH (1925, 1929) in Linum crosses. I obtained results of the 
same kind in some species hybrids in Galeopsis. The most extreme case 
was the cross G. ochroleuca X pyrenaica (p. 312). It is interesting that 
this apparent lethality may be completely overcome by modifying in- 
fluences. Spontaneous species crosses which now barely fail might 
therefore give a positive result if the conditions were somewhat altered. 
This would mean new and perhaps important possibilities for the 
genetic recombination. In this connection the Epilobium hybrid de- 
scribed by AKERMAN may also be remembered (cf. below). — Probably 
the changes in the climatic conditions during different geological 
periods have in this way influenced the possibilities of species and 
variety formation. The same arguments hold true of the haplontic, 
selective sterility which is evidently susceptible to modifying influences 
(p. 241). Under »normal» conditions many gametes die which under 
other conditions might have resulted in ev. important recombination 
products. 

b) A second degree of diplontic sterility is represented by such cases 
where the seeds germinate but the seedlings are incapable of an inde- 
pendent existence. In several culture plants recessive chlorophyll de- 
fects which kill the seedlings are common. Similar results may be 
obtained in species crosses. E. g. Fragaria vesca X elatior (EAST and 
MANGELSDORF 1927) gave hybrid seedlings in which no chlorephyll was 
formed. The generic crosses Fragaria vesca X Duchesnea indica and 
Fragaria vesca X Potentilla nepalensis gave in the first case very small 
and weak seedlings and in the second case seedlings which soon died. 
Such is the case in Crepis capillaris X tectorum also (cf. COLLINS and 
MANN 1923) where histological disturbances could be observed. 

c) In other cases the vegetative development is more or less normal 
but reproductive organs are not formed. The hybrids in certain other 
Fragaria crosses are weak dwarfs which do not flower. The cross 
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Salix viminaiis X fragilis (HERIBERT-NILSSON 1918) gave the same 
result. The hybrid Epilobium hirsutum X montanum (AKERMAN 1921) 
is under ordinary conditions a stunted dwarf, in subdued light it grows 
up to a plant of normal appearance. An F, plant of the cross Galeopsis 
Tetrahit X bifida was a dwarf plant which could not by any means be 
brought to flowering. The extravagant segregate Salix »amerinoides» 
(HERIBERT-NILSSON 1918) is vegetatively quite normal but does not 
flower. Analogous results were obtained by FEDERLEY (1929). In the 
cross Chaerocampa elpenor X Metopsilus porcellus the female F, indi- 
viduals are large and vigorous but remain at the pupa stage. 

d) A common type of diplontic sterility is represented by those 
cases in which reproductive organs are present but are more or less 
defective. Such sterility may be caused by species crosses, special 
genetic factors and by inbreeding. Excellent instances of the first kind 
are afforded by the species hybrids in Epilobium (LEHMANN and 
SCHWEMMLE 1927, LEHMANN 1928). Crosses between E. hirsutum and 
roseum give in one of the reciprocal directions weak F, plants with 
reduced flowers and anthers. The flower buds degenerate and do not 
open. Similar conditions characterize crosses between E. parviflorum 
and roseum. The reciprocal combinations give different results due to 
plasm influences. Moreover, different roseum lines (as the female 
parent) give different degrees of F, sterility (measured by the number 
of seeds per capsule) when crossed to the same parviflorum line. This 
is thought to be due to inhibiting factors with a more or less strong effect. 
In certain combinations the fertility curves with regard to the seed 
production are markedly two-pointed, which is inexplicable to the 
authors. I should think that this is due to haplontic sterility. Most 
probably factors with a somatic effect are not the only ones controlling 
the sterility phenomena in these hybrids. 

Reduced flowers and anthers and a complete sterility characterized 
the hybrid Lamium hybridum X amplexicaule (MUNTZING 1926). Vege- 
tatively this hybrid was quite vigorous. The sterility is evidently 
partly diplontic, partly haplontic, due to an irregular reduction division 
(JORGENSEN 1927). The same defective flower formation is observed 
in several Rubus hybrids (LipForss 1905). Similar cases of diplontic 
sterility were also met with in the Galeopsis material. The narrow- 
leaved extravagant F, plants from the cross Tetrahit X bifida had re- 
duced flowers and anthers and were completely sterile both in the male 
and female organs. The female plants with reduced anthers and petals 
observed in the crosses Ladanum X ochroleuca and angustifolia X ochro- 
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leuca belong to the same category. These plants, however, had veiy 
good female fertility. 

Diplontic sterility is as a rule found in animal species hybrids. In 
the bird hybrids studied by POLL (cf. FEDERLEY 1913) the spermato- 
genesis is checked at a more or less advanced stage. Essentially the 
same kind of sterility evidently occurs in the Cavia porcellus * rufes- 
cens cross (DETLEFSEN 1914) and probably in all vertebrate species 
hybrids. The only known species hybrid in Drosophila, simulans 
melanogaster, belongs to the same category. 

In the latter species special sterility genes are known which result 
in a generally complete male or female sterility (MORGAN, BRIDGES and 
STURTEVANT 1925). These sterility genes may also have a morphological 
effect. Sterility of the same type, caused by single recessive factors, is 
common in Antirrhinum (BAUR 1924). The mutants globosa, globifera, 
cricoides etc. are characterized by flower anomalies and a more or less 
complete male sterility due to atrophy or metamorphosis of the anthers. 
But if the anthers do contain some pollen it is quite functional. Other 
mutants are female-sterile. Such faetorial diplontic sterility seems to 
be rather common. It has e. g. been described in Lathyrus (BATESON, 
SAUNDERS and PUNNETT 1905), Bursa (SHULL 1927), Phaseolus (WINGE 
1928) and Linum (cf. GAIRDNER 1929). The plasm, however, also plays 
a role in the last-mentioned case. In Galeopsis a case of probably the 
same type was observed. In a pubescens family two vegetatively ab- 
normal and completely female-sterile plants were segregated. The 
flowers were also somewhat abnormal and the anthers did not open. 
However, they contained functional pollen which was used in crosses 
to the normal sister plants. But in order to obtain this pollen the 
anthers had to be crushed. 

By inbreeding in Drosophila (MORGAN, BRIDGES and STURTEVANT 
1925) it has been possible to isolate strains with different productivity. 
In most cases these strains have a lower productivity than the original 
population. This decrease is manifested, partly by a higher mortality 
of the zygotes or later stages, partly by a lower egg production in the 
females. On crossing different inbred strains, the original high pro- 
ductivity is immediately restored. Probably there is here a question 
of >factorial» inbreeding degeneration. Recessive combinations with 
an unfavourable effect on the productivity are segregated. 

In maize (EAsT and JONES 1919) inbreeding in some strains affects 
the female organs, in others the male productivity is more reduced. In 
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most cases, this is not due to bad quality of the pollen but to an insuffi- 
cient quantity. 

Probably all cases of inbreeding sterility are in this way caused by 
recessive factors with an injurious effect on the reproductive organs 
or their functions. In some cases (WHITE 1913, BEADLE and Mc 
CLINTOCK 1929) definite factors, with or without morphological effect, 
may cause irregularities in the reduction division. But in any case 
the sterility is ultimately diplontic, caused by the factorial constitution 
of the parent individual. 

e) In several cases the lethal effect of the diplophase only results 
in physiological, not in morphological disturbances. 

Species hybrids in the higher plants with a quite normal reduction 
division and morphologically normal reproductive organs may, neverthe- 
less, be completely pollen sterile (cf. TISCHLER 1928, 1929). Probably 
this is due to disturbances in the function of the tapetum. Such is 
also the case in certain pollen sterile plants from the cross Oenothera 
suaveolens X flava (OEHLKERS 1927 b). Here degeneration phenomena 
in the tapetum could be directly observed. This is considered to be 
lately appearing somatic disturbances which result in the death of the 
haplonts already formed. The same thing was observed in Oenothera 
lata, but in this case also chromosomal disturbances, due to the pre- 
sence of an extra chromosome, play a role. 

In this connection it may be remembered that in the female 
Galeopsis plants there was a normal reduction division in the pollen 
mother cells. The young haplonts, however, all die and the anthers 
degenerate. 

As a still weaker form of diplontic sterility one must regard the 
retardation and lack of simultaneousness which is characteristic of the 
reduction division in many species hybrids. Sometimes this may lead 
to the degeneration of part of the pollen mother cells before or during 
the meiotic divisions. Such is the case e. g. in Viola tricolor arvensis 
(CLAUSEN 1926) and in some of the Galeopsis hybrids. 


Haplontic sterility in animals and in higher plants as compared 
with full fertility means an alteration of the quality of the gametes or 
gones. Their quantity is unaltered, but only part of them are func- 
tional. Diplontic sterility on the contrary means a decrease in the 
quantity of the gametes or gones formed or set free. This decrease 
may often go almost to nil without any subsequent qualitative selection 
among the haplonts formed. 
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Partially sterile species hybrids in plants generally show a co7- 
bination of haplontic and diplontic sterility. The mother plant repre- 
sents the milieu, in which the gones develop. If this milieu is rigorous, 
owing to some weak lethal effect on the part of the mother plant, tie 
selection among the gones must be sharp. Only those with the best 
genotypical constitution, can endure the unfavourable conditions af- 
forded by the mother plant. 


THE RELATION BETWEEN HETEROZYGOSITY AND STERILITY, 
HOMOZYGOSITY AND FERTILITY. 


Haplontic sterility implies heterozygosity of the mother plant, 
whereas diplontic sterility may be a constant line character and caused 
by homozygous factors. This is impossible if the sterility is haplontic 
and the reproduction normally sexual. However, special circumstances, 
apomixis or chromosome coupling may uphold a constant haplontic 
sterility. Apomictic plants are generally characterized by partial steri- 
lity in combination with constancy and polymorphism (cf. MUNTZING 
1928 a). It is evident from several investigations (cf. ROSENBERG 1917, 
ERNST 1918, TACKHOLM 1922, CRANE and DARLINGTON 1927) that these 
types are heterozygous. In such cases the sterility is most probably 
selective and haplontic. The heterozygosity is fixed by apomixis. 
Could this fixation be removed, self-fertilization would certainly result 
in a complicated segregation and a return to homozygous, fully fertile 
and vital types. — In facultatively sexual, apomictical forms indications 
in this direction have actually been observed, namely an increase in 
fertility in F, from crosses between partially sterile parents. Such cases 
in Hieracium have been cytologically investigated by ROSENBERG (1917). 
The parent species had evidently »hybrid» chromosome complements 
with univalents. This causes an irregular reduction division and partial 
sterility. In F, the reduction division was more normal and the fer- 
tility higher, due to the fact that univalents from both parents unite 
to new chromosome pairs. The cross consequently is of the type 
(2x+y+n) X (2x+y)=2x+2y-+n.A similar explanation may 
account for the results obtained in Rubus by LipForss (1914). Crosses 
between R. caesius and corylifolii forms often give hybrids with a higher 
fertility than both parents (or at least the corylifolius parent). The 
corylifolii, however, are probably hybrids between caesius and black 
fruited Rubi. Then in crosses between caesius and corylifolii the cae- 
sius chromosomes contributed by the corylifolius parent may find better 
partners than before. To speak in genetic terms, such crosses are com- 
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parable to back crosses between a hybrid and one of its parents. Then, 
the increase in fertility is quite natural. — A case of fertility increase 
in the genus Fuchsia (cf. TiscHLER 1925) probably belongs to the same 
type as in Hieracium and Rubus. The vegetatively propagated »spe- 
cies» Fuchsia globosa and Riccartoni show strong disturbances in the 
pollen development, in contrast to their hybrid. 

Partial sterility in combination with (a relative) constancy is further 
characteristic of the complex-heterozygous Oenothera forms. It is 
striking that in these cases there is a complete parallelism between 
partial sterility and heterozygosity. The constant heterozygosity is 
maintained chiefly by chromosome coupling and zygotic elimination. 
That the sterility is haplontic is evident from many works in this field. 
(Cf. LEHMANN 1922, RENNER 1929). This is especially obvious in the 
heterogamous forms. On the other hand homozygous forms such as 
Hookeri and blandina are fully fertile and have a normal chromosome 
pairing without chain formation. 

Thus, partial sterility is an extraordinarily strong indication of 
heterozygosity, and if combined with constancy, apomixis or other com- 
plications are to be suspected. JEFFREY (1914) in particular regards 
partial sterility as an indication of a hybrid constitution. According 


to the arguments given above heterozygosity is only proved by certain 
types of sterility. However, later investigations have shown many 
partially sterile plants, which some years ago were regarded as »pure» 
species, to be heterozygous. 


THE RELATIONSHIP OF THE GALEOPSIS SPECIES. 


What does the word »relationship» imply? In my opinion relation- 
ship is the degree of genotypical similarity. In this sense relationship 
expresses a condition not a genealogical process. 

Estimation of the degree of relationship by use of comparative- 
morphological methods leads to provisional results and more or less 
valuable approximate truths. In more difficult cases, however, the mor- 
phological method fails especially in polymorphic genera where par- 
tially fertile species hybrids are formed in nature, e. g. Salix (HERIBERT- 
NILSSON 1918, 1928). In such cases the morphological comparisons 
must be replaced or completed by genetic and cytological investigations. 
In the first line artificial species crosses are to be attempted. According 
to the positive or negative results obtained different conclusions may 
be drawn. 
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1) Artificial hybrids are obtained. If the hybrid is weak, with the 
ontogenetic development in various ways disturbed the parents are 
probably genotypically more dissimilar than if the hybrid is vegetatively 
normal. On the other hand vegetative luxuriance indicates that the 
parents are different with regard to the genes influencing the vegetative 
development. 

The degree of sterility is generally regarded as a suitable measure 
of the relationship; »if the hybrid is sterile the parents are reliable 
species» (KRISTOFFERSON 1926). However, the complex nature of steri- 
lity necessitates cautiousness. Diplontic sterility may be caused by a 
_ single homozygous pair of factors and may appear in crosses between 
closely related types. The formation and normal functioning of the 
reproductive organs is a complicated process which (to use the termi- 
nology of GOLDSCHMIDT) requires an accurately balanced system of 
reactions. This balance may just as well be disturbed by a single factor 
with a specific effect as by lacking co-operation of the genes brought 
together in a species cross. Thus, diplontic sterility cannot be regarded 
as a sure criterion of a thorough genotypical difference. — The same 
holds true of the haplontic sterility. Here a probably continuous series 
could be distinguished in degrees ranging from certation to the com- 
plicated sterility in many species crosses (p. 316). — In Galeopsis 
Tetrahit morphologically rather similar lines give a very pronounced 
sterility in certain combinations. This, however, would make it quite 
impossible to split G. Tetrahit into minor systematical units. The lines 
giving intraspecific sterility are certainly not »reliable species». 

If, however, the haplontic sterility is more thorough and com- 
plicated than in the line crosses (as may be evident by pollen germina- 
tion tests, the type of the sterility curves in F, and back crosses, a. s. 0.), 
it proves that the types crossed have an essentially different genotypical 
constitution. 

In several cases phenotypically and ecologically separate species 
may give fully fertile hybrids. It is not surprising if the types crossed 
have the same chromosome number but if they have different numbers 
as in Viola (CLAUSEN 1926) and Papaver (LJUNGDAHL 1924) it may be 
due to auto-polyploidy with or without auto-syndesis. 

Thus, the correlation between sterility and specific difference is 
rather low. Only in cases specially investigated may it be allowed to 
conclude from the sterility conditions to the degree of genotypical 
similarity. 

A more reliable means of estimating the relationship is to study 
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the progeny of the hybrids, if such can be obtained. If the segregation 
is complicated and the vitality in part lowered and if morphological 
parent types are not or seldom segregated in F, the relationship bet- 
ween the parents is less than in the opposite cases. Is factorial analysis 
possible within each of the species compared, it will also contribute to 
the knowledge of the relationship. Finally, cytological investigations 
may be of great value for the same purpose. 

Thus, if the cross succeeds the possibilities for estimating the 
degree of genotypical similarity are good. At the same time it is 
established that the species, if they meet in nature, may form hybrids. 
Are these hybrids not absolutely sterile they will produce a multitude 
of new forms. 

2) The cross gives a negative result. If crosses between two species 
are made — carefully and on a large scale, using several different bio- 
types within each species —, a negative result strongly indicates that 
the species are separate units which do not intercross in nature. On 
account of this the conclusion that the species are less related than if 
they had easily intercrossed can not be drawn. An attempted species 
cross may fail, owing to several incidental circumstances which do not 
express the degree of similarity of the genotypical constitution. 

a) The pollen grains do not germinate on the stigma or are incap- 
able of growing through the style of the foreign species. These and 
similar difficulties seem to be aggravated if the species crossed have 
different chromosome numbers. It is generally understood that the 
chromosome number is of no importance for the realization of a species 
cross. However, species with the same chromosome number will on 
an average more readily intercross than species having different num- 
bers. Such is the case e. g. in Fragaria (EAST and MANGELSDORF 1927) 
and in Vaccinium (COVILLE, cf. CRANE and LAWRENCE 1929). In 
Galeopsis only species with the same chromosome number could be 
crossed with a positive result. Probably these conditions are in some 
way connected with the parallel increase in chromosome number and 
cell volume, observed in Galeopsis and many other genera. 

b) Species crosses will often result in more or less defective non- 
germinating seeds. At least in some cases this does not depend on 
»incompatibility» between the genes from the two species but on spe- 
cial circumstances, a lack of harmony between the physiology of the 
embryo and of the mother plant (LArBACH). This pseudo-lethality may 
be removed by means of modifying interferences. In such cases (Linum, 
Galeopsis) the fullgrown plants have shown good vitality and fertility. 
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Thus, if all attempts to cross two species fail it is evident that they 
are separated in nature also. Concerning the genotypical relationship 
no sure conclusions can be drawn. 

Reliable decisions on phylogenic connections are in most cases 
excluded. The value of genealogical trees founded on comparative 
morphological investigations is very dubious. A co-operation of genetics 
and cytology, however, may in certain cases elucidate even such ob- 
scure questions. 

The following results have been obtained concerning the inter- 
relationship and the natural grouping of the Galeopsis species. 

It has already been stated (p. 236) that the genetic investigations 
have confirmed the taxonomical division of the genus Galeopsis into 
two subgenera. Within each subgenus the situation is as follows: — 

In subg. Ladanum the four species investigated, Ladanum, angusti- 
jolia, ochroleuca and pyrenaica may theoretically give 6 different spe- 
cies hybrids. Of these, 5 combinations have been experimentally rea- 
lized while one cross, pyrenaica X angustifolia and recipr., has always 
given negative results in spite of repeated attempts and a rather large 
material. The hybrid ochroleuca X pyrenaica (p. 312) was obtained 
with great difficulty, the other crosses succeeded more easily. Thus, 
G. pyrenaica has a somewhat isolated position. Under natural condi- 
tions it may probably only hybridize with G. Ladanum. This species 
on the contrary forms a group with ochroleuca and angustifolia in 
which all the three possible cross-combinations are rather easily 
realized. 

All the 5 different kinds of hybrids obtained were partially sterile 
to about the same degree and, with the exception of the ochroleuca 
pyrenaica F, plant, equally or more vigorous than the parents. The 
F, and F; generations in the crosses analysed beyond F, showed great 
and often transgressive variation. Some segregates were obviously in- 
ferior in vitality. These results agree well with the morphologically 
fairly large differences between some of the species crossed. 

G, Ladanum and angustifolia, on the contrary, are morphologically 
rather similar and are sometimes by taxonomists united to one species. 
The genetic results, however, strongly indicate that Ladanum and 
angustifolia are genotypically equally different as the other species. 
The cross between them (p: 299) succeeded with difficulty and F, was 
partially sterile and luxuriating. Further, angustifolia in contrast to 
Ladanum cannot hybridize with pyrenaica. 

From the material in culture and from taxonomical literature it 
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is evident that G. Ladanum and especially angustifolia are highly poly- 
morphic. Transitions between the two species also seem to exist in 
nature. This gives the impression of an intercrossing population where 
the segregates through natural selection are divided into two groups, 
Ladanum and angustifolia. 

The polymorphism in the subgenus is further augmented by crosses 
between ochroleuca and the Ladanum-angustifolia biotypes which also 
result in partially fertile species hybrids. Such natural hybrids are 
known in taxonomical literature under the names G. Haussknechtii and 
G. Wirtgeni and have been found in many localities in middle Europe. 

Natural hybrids between G. Ladanum and pyrenaica have not been 
described, probably owing to the small geographical area of pyrenaica 
(the Pyrenees). On the other hand BriqueET (1892) describes a G. pyre- 
naica subsp. brevifolia supposed to be a hybrid between pyrenaica < 
ochroleuca. Unless different biotypes give quite different results the 
experimental results of crossing these species will make the occurrence 
of spontaneous pyrenaica X ochroleuca hybrids very improbable. 

The species belonging to subg. Ladanum, with the exception of 
G. pyrenaica and Reuteri, have a large geographical distribution but 
evidently different ecological claims. Thus, angustifolia is a typical lime 
soil plant while Ladanum thrives on sandy ground, pyrenaica and Reuteri 
are mountain plants, ochroleuca has a more westerly distribution area 
than the other species, a. s. 0. This ecological differentiation will contri- 
bute to uphold the species limits in spite of spontaneous species hybridi-: 
zation. Using the terminology of TURESSON (1922, 1929) the whole 
subgenus is a coenospecies, comprising several different ecospecies. 

In subg. Ladanum all the species investigated have n = 8, in subg. 
Tetrahit, pubescens and speciosa have the same number while Tetrahit 
and bifida are tetraploids. The cross-combinations pubescens X spe- 
ciosa and Tetrahit X bifida give vigorous and partially fertile hybrids. 
Crosses between the 8 and 16 chromosome species on the contrary 
result at best in embryos which soon die (cf. p. 296). Thus the 
members of subg. Tetrahit form two natural groups, pubescens—spe- 
ciosa and Tetrahit—bifida. 

Natural crosses occur within each of these groups (p. 237 and 
p. 285). Hybrids between pubescens and speciosa have also been 
described in taxonomical literature (PORSCH 1903) and were said to be 
completely sterile. However, the hybrids produced in my experiments 
were partially fertile and gave a very polymorphous progeny in the 
following generation (p. 282). The spontaneous pubescens X speciosa 





3828 ARNE MUNTZING 





hybrid from Hungary was also partially fertile and segregated in the 
later generations. — The pubescens material obtained from different 
parts of middle Europe (where pubescens and speciosa grow together) 
is strikingly polymorphous both vegetatively and florally. Typicil 
pubescens is characterized by the absence of swollen nodes and bristle 
hairs. Only one of the biotypes fulfils these demands, the others by 
their more or less marked bristle hairiness, more or less swollen nodes 
and an occasional yellow flower colour approach the speciosa type. 
The leaf-shape is also very variable and only in some biotypes quite 
»typical» pubescens. Now these biotypes represent constant or almost 
constant edilions of morphologically similar types obtained in F, of 
the artificial cross pubescens X speciosa. This undoubtedly proves that 
natural species crosses pubescens X speciosa are the chief or only cause 
of the polymorphism in G. pubescens (and speciosa). 

Exactly the same thing is repeated in the Tetrahit-bifida group 
and has already been discussed in detail (p. 273 seqq.). — The natural 
Tetrahit X bifida hybrids evidently frequently occurring in nature have 
almost entirely escaped the attention of the taxonomists. HAUSSKNECHT 
alone, in 1884 (cf. BRIQUET 1892), gives evidence of the occurrence of 
Tetrahit X bifida hybrids. LINDMAN also (1918) supposes the existence 
of such hybrids. The cause of this oversight is probably due to the 
polymorphism of the parent species and the slight morphological species 
differences, further to the fact that the hybrids are not completely 
sterile and therefore after self-fertilization or back crosses give rise to 
a polymorphism which must be very troublesome from a taxonomical 
point of view. In this case as in the case of many other not absolutely 
sterile hybrids the result is, that the parent species are described as 
variable, due to unknown causes, — in any case not- due to species 
hybridization. 

Under the name of G. acuminata REICHB. supposed hybrids between 
pubescens and Tetrahit, occurring in several localities in Germany and 
Switzerland, have been described (cf. BRIQUET 1892). BRIQUET, how- 
ever, mentions that it is difficult to distinguish these hybrids. PorscH 
(1903) describes a hybrid pubescens X bifida under the name of 
G. carinthiaca. G. Pernhofferi, a supposed hybrid between speciosa 
and bifida, was described by WETTSTEIN and has already been discus- 
sed (p. 295). Finally, supposed hybrids between Tetrahit and speciosa 
have been described by other authors. — These statements must be 
incorrect and caused by confusions with other types, especially segrega- 
tion products from the crosses Tetrahit < bifida and pubescens X spe- 
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ciosa. In the former cross, for instance, plants were segregated which 
both florally and vegetatively were very similar to pubescens. A taxo- 
nomist would probably have described these types as hybrids between 
pubescens and Tetrahit or bifida. 

In such cases the comparative morphological method completely 
fails and leads to false conclusions. The crossing experiments and the 
cytological investigations have shown that the whole multitude of forms 
in subg. Tetrahit must be referred to two and only two species-cross 
combinations, Tetrahit * bifida and pubescens X speciosa. In nature 
these crosses result in two enormous polymorphic populations charac- 
terized by the haploid chromosome numbers 16 and 8 resp. But within 
each group there is a clear division into separate species. Consequently 
the coenospecies pubescens-speciosa comprises the ecospecies pubescens 
and speciosa, the coenospecies Tetrahit-bifida comprises the ecospecies 
Tetrahit and bifida. — The ecological conditions leading to the forma- 
tion and preservation of these ecospecies are not known. Concerning 
Tetrahit contra bifida internal »balance» conditions seem to be of prime 
importance for the selective correlation of the species characters. 

The natural grouping and the possible cross-combinations of the 
Galeopsis species * are represented in the following diagram. 
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The representatives of subg. Tetrahit, occurring in Austria, have 
been closely studied by PorscH (1903). The final results of this mor- 
phological investigation are conclusions concerning the relationship and 
descent of the four species in this subgenus. G. Tetrahit and bifida are 


1 With the exception of G. Reuteri. This species (?) is morphologically closely 
related to G. Ladanum and angustifolia. 
Hereditas XIII. 92 
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regarded as primitive and distinctly different types from which pudes- 
cens and speciosa resp. have gradually evolved. G. bifida and speciosa 
occupy the same branch in the genealogical tree, Tetrahit and pubescens 
another. 

The present investigation has resulted in entirely different con- 
clusions. G. pubescens and speciosa form one natural group, T'etrahit 
and bifida another. Most probably the latter group has originated 
from the first one by means of species hybridization and chromosome 
summation (cf. p. 293). 

In want of space I cannot at present further discuss the conse- 
quences of the present investigation for the taxonomy of the genus. 
This will be considered in detail in subsequent papers. I also hope to 
be able to give further contributions to the solution of general genetic 
and cytological problems. 


SUMMARY. 


1) The purpose of the present investigation is firstly to elucidate 
— by means of genetic and cytological methods — special problems 
concerning the genus Galeopsis (polymorphism, species limitation, inter- 
relationship, a. s. 0.), secondly to contribute to the solution of more 
general problems. The material consists of about 80 biotypes belonging 
to 8 species. 

2) The species are self-feriile and more or less autogamous. The 
degree of self-fertilization is on an average inversely proportional to 
the flower size (p. 188). 

3) G. Tetrahit and bifida show line differences in the germination 
energy of the seeds. These differences segregate after crossing (p. 191). 

4) Factorial analysis of differences in flower and stem colour was 
undertaken in G. 7 etrahil and bifida. 42 different crosses involving 26 
pure lines weré analysed to F, or further. The results are summarized 
on p. 202 and 215. 

5) In G. Tetrahit correlation between flower colour and speed of 
vegetative development was observed (p. 203). 

6) Cases of vegetative mutation are described and discussed (p. 215). 

7) Cases of intraspecific sterility in G. Tetrahit have been factorially 
analysed and different degrees of complexity distinguished. The ste- 
rility is selective and due to the formation of lethal recombination 
gametes. Male and female gametes have a different viability. The pure 
lines involved may be united to intrafertile, intersterile groups. There 
is no correlation between the degree of morphological difference of the 
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lines crossed and the occurrence or non-occurrence of sterility. The 
cytological conditions seem to be normal. 

8) The occurrence of crosses between G. Tetrahit and bifida in 
nature was proved by the finding of spontaneous hybrids and observa- 
lions on their progeny (p. 237). 

9) Artificial Tetrahit X bifida hybrids were produced and studied 
to F,. Special attention was paid to the sterility conditions (p. 240— 
258). Certain general rules concerning the degree and variation of 
the fertility were established. 

F, is partially sterile, in F, the variation in pollen fertility is very 
great, ranging from almost complete sterility to full fertility. The 
fertility curves are mainly of the chance curve type. On an average 
the fertility of F, is higher than that of F,. In the F;-Fn generations 
the fertility increase continues. In this cross (and probably also in 
other crosses segregating without chromosome complications) progenies 
after self-fertilization from partially sterile plants have always a higher 
average (pollen) fertility than the mother plants. The sterility is 
selective and a means of increasing the fertility of the progeny. 

Pollen germination tests were made. Only part of the apparently 
good grains germinate. In F, the relation morphologically good grains : 
germinating grains is constant; of the F, plants it holds true that the 
more there is of morphologically good pollen, the more of this good 
pollen is also functional. Back crosses between F, and the parent lines 
indicate that plasmatic influences play a role in the selection of the 
male haplonts. 

10) There is reason to assume, that the cases of intraspecific ste- 
rility are relatively simple, factorially analysable special cases of the 
more complicated sterility found in the species cross (p. 253). 

11) The inheritance of the morphological differences in the 
Tetrahit X bifida crosses was studied (p. 258—270). The species 
characters give a quantitative segregation, which, in contrast to the 
flower colour differences, is not open to any simple factorial expla- 
nation, 

12) In the cross Tetrahit X bifida hybrid vigour is observed in F,, 
followed by inbreeding degeneration in the subsequent generations. An 
F; analysis was undertaken. The results obtained prove the correctness 
of the dominance theory as an explanation of the inbreeding degenera- 
lion in this species cross (p. 258). 

13) The cytological conditions of the Tetrahit < bifida cross are 
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mainly normal (p. 270). Even the morphologically most extravagant 
segregates have the same chromosome number as the parents. 

14) The species characters (of Tetrahit and bifida) and the poilen 
fertility are influenced by different and independent genes (p. 273). 
The species constancy is upheld by selective elimination among ihe 
diplonts. Deficient selective elimination probably accounts for ihe 
cases of intraspecific sterility. The polymorphism of the Tetrahit- 
bifida group is the result of spontaneous crosses. 

15) Hybrids between G. pubescens and speciosa were produced and 
studied to F,. The F, plants are highly sterile. In F, there is an 
average increase in pollen fertility. In morphological respects the F, 
segregation is complicated and transgressive. On an average F; is more 
small-flowered than the parents and F,. The reduction division in F, 
is in part irregular, leading to the formation of gametes with a varying 
chromosome number (p. 285). 

16) One F, plant was triploid and morphologically remarkably 
similar to the tetraploid species G. Tetrahit (p. 287—293). 

- 17) The cytological and experimental results strongly indicate that 
G. Tetrahit and bifida have been produced by means of species hybri- 
dization and chromosome summation. The parent species must have 
been G. speciosa and pubescens or biotypes closely allied to these spe- 
cies (p. 293). ' 

18) Crosses between tetraploid and diploid species in subg. Tetrahit 
result in hybrid embryos which soon die (p. 296). 

19) Species crosses in subg. Ladanum (p. 298) gave 5 different 
kinds of hybrids of which 3 were studied to F, or F;. In some cases 
the hybrid seeds are of a bad quality, but may be induced to germina- 
tion by artificial means, The hybrid plants are partially sterile and 
the morphological segregation complicated and transgressive. The 
cytological conditions are normal. In the crosses Ladanum X ochro- 
leuca and ochroleuca X angustifolia the typical increase in pollen ferti- 
lity was observed on comparing F, and F,. 

20) In the cross Ladanum X ochroleuca female plants were segre- 
gated in F, and F;. Gynodioecism was also observed in a spontaneous 
angustifolia < ochroleuca cross. Dioecism may be the result of crosses 
between hermaphrodite species. 

21) Starting from the Galeopsis results a survey is given of the main 
types of sterility phenomena in plants and animals. The terms haplontic 
and diplontic sterility are introduced. 

22) Concerning haplontic sterility there is probably a continuous 
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series of transitions from simple certation phenomena to the com- 
plicated sterility of certain species crosses. Therefore, concerning 
sterility as well as morphological characters the difference between 
species and variety crosses is only gradual. 

23) As in the haplophase the degree of lethality forms a continuous 
series in the diplophase also. Diplontic sterility may be caused by 
species crosses, special genetic factors and by inbreeding. 

24) Haplontic sterility generally means an alteration of the quality 
of the gametes or gones. Their quantity is unaltered but only part 
of them are functional. Diplontic sterility on the contrary means a 
decrease in the quantity of the gametes or gones formed or set free. 

25) The relation between heterozygosity and sterility, homozygosity 
and fertility is discussed. Partial sterility is a strong indication of 
heterozygosity and, if combined with constancy, apomixis or other com- 
plications are to be suspected. 

26) The word relationship is defined as the degree of genotypical 
similarity. The possibilities of estimating this similarity by means 
of morphological, genetic and cytological methods are discussed. 

27) The Galeopsis species form three different non-intercrossing 
natural groups, the coenospecies Ladanum, pubescens-speciosa and 
Tetrahit-bifidu. Each coenospecies comprises different ecospecies which 
hybridize in nature. The result is polymorphism. The species limita- 
tion, however, is upheld by selective elimination. Especially, concerning 
Tetrahit contra bifida internal »balance» conditions seem to be im- 
portant for the selective correlation of the species characters. 


EXPLANATION OF PLATES IV AND V. 


. Pure lines of G. Tetrahit. 
Fig. 1, T—A; fig. 2, T—B; fig. 3, T—C; fig. 4, T—D (ef. also fig. 21); 
fig. 5, T—-E; fig. 6, T—F; fig. 7, T—G; fig. 8, T—L; fig. 9, T—I; 
fig. 10, T—J. 

. Flowers from the triploid Fe plant (»pseudo-Tetrahit») of the cross 
pubescens X speciosa. Cf. also fig. 54. 

. Pure lines of G. bifida. 
Fig. 13, B—A; fig. 14, B—B; fig. 15, B—D; fig. 16, B—C, fig. 17, B—E 
(cf. also fig. 23); fig. 18, B—F; fig. 19, »G. Pernhofferi»; fig. 20, B—G. 

. The cross Tetrahit X bifida; parent lines, F1 and some Fe types. 
Fig. 21, T—D; fig. 22, T—D X B—E, F:; fig. 23, B—E; fig. 24—32, 
different F2 types. 

. Some pubescens biotypes. 
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Fig. 37—56. The cross pubescens X speciosa. 
Fig. 37, pubescens; fig. 38—39, pubescens X speciosa, F1 (2 different 
types); fig. 40, speciosa; fig. 41—56, different F2 types (fig. 54, a flower 
from the triploid plant). 
Flower and bud from a pubescens chimaera. 
Flowers from the large-flowered Fs; family 29—35 of the cross 
Tetrahit X bifida. 
Flowers from an F2 plant of the cross pubescens X speciosa. Note the 
similarity between fig. 583—60 and 61—63, alihough the respective parent 
types and F; generations are very different (fig. 21—23 and 37—40!). 

. The cross ochroleuca X angustifolia. 
Fig. 64, ochroleuca (line »198»); fig. 65, F1; fig. 66, angustifolia (from 
Uddevalla). 
67—69. The cross Ladanum X pyrenaica. 

Fig. 67, pyrenaica; fig. 68, F1; fig. 69, Ladanum. 

70—80. The cross Ladanum X ochroleuca. 

Fig. 70, ochroleuca (line »182»); fig. 71, F1; fig. 72, Ladanum; fig. 73— 
80, different Fe types. 

The figures (in natural size) are reproduced from water-coloured drawings. 
These were painted after chromatic plates which on account of technical difficulties 
could not be directly reproduced. Anyhow, the form and relative size of the flowers 
are objective. The contours of the flowers were copied from the plates before 
colouring. 


Corrigenda: — Fig. 2. The network is in reality more clearly marked. — 
Fig. 3—4 and 21. The basal spots of the side laps are more blueish violet, larger 
and more clearly marked. -— Fig. 4 and 21. The red colour of the upper lip is too 
strong. The T—D flower is much more similar to T—C (fig. 3) than to T—E 
(fig. 5). — Fig. 11—12. The network is too strongly marked. — Fig. 13 and 20. In 
reality the upper lips and side laps are pure white. — Fig. 15—18 and 54. The net- 
work is more clearly marked. — Fig. 71. The flower is more yellowish. 
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INHERITANCE OF VARIEGATION AND 
OF BLACK FLOWER COLOUR IN 
VIOLA TRICOLOR L. 


BY J. CLAUSEN 


GENETICS LABORATORY OF THE ROYAL VETERINARY AND AGRICULTURAL COLLEGE, 
COPENHAGEN 





I. VARIEGATION IN LEAVES. 


[* a previous paper (CLAUSEN 1927a) the author described three 
cases of albomaculatio in Viola, viz. one in V. tricolor, another in 
V. arvensis and the third one in a cross between these two species. 
Here the inheritance of the case in tricolor shall be dealt with. 

In the paper mentioned the variegation was described as due to 
vegetative segregation for a plastid character, the leucoplasts in the 
white parts are defective and do not turn green. By the vegetative 
segregation pure green branches are formed and these give only green 
offspring, while variegated branches by self-fertilization give both green 
and variegated plants in various proportions. White seedlings were 
never observed, although a careful lookout was kept for them. All 
germinating plants have green cotyledons, variegation does not appear 
before later. The case was described as being in accordance with 
WINGE’s scheme, category II, A (WINGE 1919, p. 17), but it was not 
known, if the character was transmitted through both parents or not. 
The type of variegation is shown in fig. 1. 

Later experiments have strengthened the view as to the type of 
inheritance. In order to track the expected white seedlings, a number 
of seeds from variegated branches were sown on tissue paper spread 
out on sand in flower pots. The paper was kept constantly moist by 
the capillary action of the sand, which took up moisture from below. 
In this manner record could be kept on all seeds. As will be seen from 
table 1 some seeds in all plots were empty, but not all the seeds with 
embryo germinated either. Apparently nothing was wrong with the 
embryos in the non-germinating seeds. They were swollen and white 
just as in all seeds, but it cannot be told what they would look like, 
if they had happened to germinate. All germinating seeds (a total of 
162) had green cotyledons, none were white. A number of these green 
seedlings later on would turn variegated as shown by their sister 
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sowings from. the same lots of seeds (table 2). If genetically white 
embryos exist, they must be in the non-germinating seeds, but a 
reasonable explanation might also be that ovules on totally white parts 
of the plants are non-viable; in accordance herewith many seeds from 
strongly variegated branches are empty. 


Fig. 1. Variegated V. tricolor, F2 ex variegated X green. 


In order to investigate the mode of inheritance of the variegation 
‘ of leaves two plants of the variegated type V. 1078 were crossed with 
a non-variegated, V. 1083—1. The variegated type was a V. tricolor alba 
with erect stems (pedigree shown in table 2), the non-variegated was 


TABLE 1. Germination of Viola seeds from variegated branches sown 
on tissue paper (compare table 2). 











number of seeds in the sowings 


v.1208 | Vv. 1212 4 po 





germinated seeds............ | 36 89 


non-germinated, but with 


ccs lt | 22 7 56 
empty seeds ................2. | 2 | 17 
| total 48 162 
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a Viola tricolor of the maritima-type, not the original one (CLAUSEN 
1926, p. 4), because this one suffered so much by inbreeding that it 
after some generations dropped out of culture. The new maritima, 
which not suffers from inbreeding, was extracted from the cross 
tricolor hortensis X maritima rosea (CLAUSEN 1926, Cross VI, p. 27), 
and V. 1083 was F, of this cross. In its total appearance it is very 
similar to the var. maritima, having small, fleshy leaves and many 
prostrate, dark anthocyanous stems with long internodes. Then, 
furthermore, it has reddish coloured, narrow petals, the upper ones and 
the spurred one being velutina; the last named character is an inhe- 
ritance from tricolor hortensis, which it also resembles in the character 


TABLE 2. Pedigree of variegated V. tricolor by self-fertilization. 








V. 887—1 variegated (cf. CLAUSEN 1927 a, table 2) 





V. 1078: (86 green: 7 — total 93) 


V. 1078—1 V. 1078—2 V. 1078—3 











strongly | faintly | strongly faintly varie- 
colour varieg. | varieg. | — varieg. varieg. gated 


no. of sowing | V. 1207 | V. 1208 | V. 1209 | V. 1210 | V. 1211 | V. 1212 








5 | 1 16 
variegated............ 9 | — 8 
total| 14 | | ; 4 ae 





























of not suffering from inbreeding. In the diagram, fig. 2, the gene 
symbols for the two types are given according to earlier a 
(CLAUSEN 1926, p. 12—14). 

Two flowers of V. 1078—1 were used for pollination on V. 1083—1, 
one strongly variegated with many stripes on sepals and ovary and 
another more faintly variegated. V. 1078—2 was used as a female 
plant and pollinated by the green V. 1083—1; also here a strongly 
variegated and a less variegated flower were used (fig. 2). The F,; 
sowings, which had variegated as the female parent (V. 1213 and 1214), 
gave variegated and green plants as by self-fertilization of variegated 
(to a total of four green and six variegated plants). The two F,’s with 
variegated as the male parent (V. 1215 and V. 1216), on the other hand, 
contained only green plants, namely 22 green plants in the two sowings 
together. The other characters of F, were as expected from earlier 
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crossings, namely violet non-velutina flower colour, and prostrate, 
anthocyanous coloured stems. 

Three F, plants (two variegated and one green) with variegated 
as the female parent were selfed, and also of the green F, plants with 
a variegated male parent were three selfed. One of the variegated 
plants (V. 1213—1) had some totally green branches and these were 
selfed independently (see diagram, fig. 2). 

V.tricolor alba V.tricolor rosea-velutina 2 


&1812282RRM)M)MoM>p1P) AyA)A2AQrrmjmjmomoP 1} P) 
erect stems prostrate stems 


) 








strong 
varieg. 





1 varieg. 5 varieg. 


[V.1213| | V.1214) 
varieg. Eas varieg gp green( 2) 
i no 














jv.1330] [v.1331] [v.1332 fv.1333] — [v.1334] Jv.1335] 





262 green 34 green = green 88 green 529 green 302 green 658 green 


29 varieg. varieg. 13 varieg. 3 varieg. 


Fig. 2. Diagram of the crossing variegated X green and reciprocally. The arrows 
indicate the direction, in which the pollen was carried. In some cases (V. 1078—1, 
V. 1078—2 and V. 1213—1) different branches of the same plant have been used 
in the experiments, of V. 1213—1 variegated and green branches and also some 
branches without any description at all. — varieg. — variegated, variegation. For 
explanation of gene symbols, see text pp. 349—350 and pp. 353—354. 


Variegated plants and branches (V. 1330, V. 1332 and V. 1338, 
fig. 2) gave in F, variegated and green plants to a total of 462 green 
and 50 variegated, while green F, plants and green branches with 
variegated as the female (V. 1331 and V. 1334) yielded 563 plants, all 
green (see table 3). V. 1330—V.1332 show difference between branches 


from the same F, plant. 
Hereditas XIII. 23 
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Only from two F, plants with variegated as the male parent were 
seeds sown, namely as the sowings V. 1335 and V. 1336. The first cue 
had 302 plants, all green, while the other, V. 1336, contained 658 
green and 3 variegated plants. One of these variegated plants had a 
totally white main branch and green side branches, the other two had 
a white sector on only one or two of their leaves. The sowing, which 
contained these three variegated plants, happened to originate from 
pollen of a faintly variegated flower of V. 1078—1. 


TABLE 3. Segregation in F, ex variegated X green and reciprocally. 








| 


variegated X green | 


ae | total 


green X variegated | 
(green F,) 


yoy a F,| V. 1335 | V. 1336 
ted F, | green 1 | : 5 - 133 








462 563 | 1025 302 658 
50 — | 50 _ 3 























| 
512 | 3 | 1075 || 302 661 


This case seems to be an interesting transition between the cases 
of exclusively maternal inheritance (as in Antirrhinum, BAUR 1911) 
and those, where the variegation is transmitted through both eggs and 
pollen (Pelargonium, Baur 1909). It is unexpected, indeed, that it 
should take more than one plant generation, before the defective 
plastids have been multiplied so much as to enable them to form 
cells with white chromatophores alone, but, on the other hand, it also 
seems unprobable that new mutation should take place at the same 
time in three plants of one sowing. A third possibility cannot be 
neglected, however, namely that a mutation took place already in one 
of the plastids of the mother plant of V. 1336 (V. 1216—1) and that, 
after multiplying of this, at least three ovules of V. 1216—1 received 
such defective plastids. 

At the present, a decision between these three alternatives cannot 
be taken; the author thinks it most probable that the three variegated 
plants in V. 1336 really inherited the disposition for variegation from 
their male grandparent through a pollen grain, but this disposition is 
transmitted much more rarely through the pollen than through the 
ovules. 

The mechanism in the Viola case then acts similar to what NOACK 
(1924) found in Pelargonium zonale albotunicata. In Baur’s experi- 
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ments, (1909), variegation was transmitted considerably from the male 
parent, (12,1 % variegated plus 1,9 % purely white F, seedlings with 
variegated as the male parent; as contrasted with 27,4 % variegated 
seedlings with variegated as mother). Noack (1924, pp. 56—57), on 
the other hand, found only 1,7 % variegated seedlings with variegated 
or white as the male parent, while variegated or white pollinated by 
green yielded 61,5 % variegated F, seedlings, a considerable difference 
between crossings in the two directions. Just as in Viola, NOACK did 
not find any white seedlings in his Pelargonium hybrids. 

There are, nevertheless, two or three points of difference between 
Pelargonium and Viola. In Baur’s experiments, and in NOACK’s as 
well, both of the reciprocal F,’s contained green and variegated plants, 
but in Viola only the cross variegated X green showed segregation in 
F,, while the reciprocal cross, green X variegated, yielded a purely 
green F, and only extremely few variegated plants in one of the F,’s. 

Furthermore, in the Pelargonium, according to BAurR, F; plants 
of the crosses white X green and reciprocally really all are variegated, 
the cotyledons being mottled, while in Viola all F, plants have purely 
green cotyledons, variegation appearing first later. 

Finally, in Pelargonium the variegated or albotunicata plants 
sooner or later give either green or white branches, and especially 
in F, many revert to either the white state and die, or to the green 
state. In Viola the recurrence to white is very rarely met with, and 
seeds on such branches generally are empty and not germinable, while 
it is not so uncommon to find purely green branches on variegated 
plants. In this way, if no selection were performed, the variegated 
type after some generations, no doubt, would disappear. 

From this it appears that the vegetative segregation is effected 
much more slowly in Viola than in Pelargonium. Nothing is known 
about the approximate number of plastids in cells of the two genera. 
One should think that Viola with the more slow segregation should 
have a rather high number of plastids. 

There is only scarce information regarding transmission of plastids 
by the male germ cells. BLiss (1912) studied the fertilization process 
in Viola cucullata and observed the fusion of the nuclei of the two 
male cells with the egg nucleus and the endosperm nucleus, but she 
does not tell, whether the sperm cells carry any cytoplasm at all. 
MADGE (1929) studied Viola odorata var. praecox GREGORY and found 
that the sperm ceils before the discharging from the pollen tube are 
surrounded by a sheath of cytoplasm. This sheath probably is shed 
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before the male nuclei enter the egg and the endosperm nuclei. A 
small portion of dense cytoplasm is told to be seen behind each of the 
male nuclei as they move towards the female nuclei. Apparently only 
the nuclei enter the female cells, but it is told that the end of the 
pollen tube is pressed against the egg, and a part of stainable material 
(from degenerated tube nuclei?) is discharged from the pollen tube 
during fertilization and surrounds the egg. 

RANDOLPH (1922) stated that the proplastids of Maize sometimes 
were extremely small, almost beyond visibility and such small granules 
might escape observation, even if transmitted. MANN (1924) observed 
a great number of plastids in the microspores of Ginkgo biloba, 
about 140 are figured. CHITTENDEN (1927) more closely discusses the 
evidences for transmission of plastids by male germ cells but dares not 
take it for proven in any case. 

In F, of the crossing just described (V. 1330—V. 1336, a total of 
2038 individuals) segregation took place also for a number of other 
genes, but all were ordinary Mendelian and in accordance with the 
general scheme for inheritance in Viola tricolor earlier described 
(CLAUSEN 1926). The types segregated were the following: 

15 anthocyanine coloured : 1 alba, 

3 non-velutina: 1 velutina (1 + 2), 

3 violet flowered : 1 rose, and 

3 prostrate : 1 erect. 

In the earlier paper (CLAUSEN 1926, Cross III, pp. 20—22) an 
apparent case of repulsion between rose (r) and prostrate (P, or P,) 
was found, although the genes for these went in together. The case 
corresponded to an apparent cross-over percentage of about 85, but 
no stress was put on this isolated case, also because this crossing was 
complicated by two polymeric genes for prostrate stems being present. 
I have not been able to make the reciprocal crossing: violet prostrate X 
X rose erect because the type violet prostrate had lost its power of 
germination. The present crossing apparently should be a repetition 
of the first one: alba (with gene R for violet) erect X rose prostrate, 
but only one of the two polymeric genes for prostrate stems was found 
to be in action, and no correlation at all was found between the flower 
colour and the direction of the stem. ~ Accordingly, the finding has not 
been verified, but not disproved either. I should estimate the case 
as uncertain, however. WELLENSIEK (1928) mentions a case of 
apparently more than 50 per cent of overcrossing in Pisum, but no 
stress can be laid on this case either, taking in consideration the 
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highly varying percentage of overcrossing, together with other com- 
plications, in this species. 


Il. INHERITANCE OF BLACK VELVETY FLOWER 
COLOUR. 


The darkest flower colour of any pansy is a dark velvety black. 
It is present in the so called V. tricolor maxima nigra (tricolor maxima 
hort. = V. Wittrockiana GAMs, a stabilized species hybrid, cf. CLAUSEN 
1927 b, pp. 694—696). This large flowered type, which is used in 
gardens, is constant as regards flower colour. 

In 1923 seeds were received from Cambridge Botanical Gardens 
of a Viola tricolor, which appeared to be such a black velutina, small 
flowered tricolor proper with n=13 chromosomes (while V. Witt- 
rockiana has about n = 24 and is irregular). The black flower colour 
was constant in the offspring from the first beginning. ‘The darkest 
Viola type investigated before was the V. tricolor hortensis (CLAUSEN 
1926, Line 519, pp. 5—6) found to be recessive for three modifying 
and bleaching genes, which are present in the wild Viola tricolor. The 
pattern of tricolor hortensis is similar to the pattern of the flower 
shown as number four from the left, in the middle row of fig. 4. 

The flower colour of Viola tricolor is determined by the coopera- 
tion of a number of bleaching and modifying genes, the darkest colours 
being the most recessive or hypostatic ones. Starting from tricolor 
hortensis (fig. 4, middle row, fourth flower from the left), the addition 
of one modifying gene removes the velvety colour from the two side 
petals (number three from the left), another gene removes the triangular 
velvety spot on the lower petal (number two, where only the two upper 
petals are velvety violet) and a third one removes velvety colour 
altogether, giving the wild type violet flowered Viola tricolor (the first 
flower from the left). This last gene is the most superior one in its 
effect; if it is present, the flower is non-velvety, irrespecting of the 
presence or absence of the two more inferior or hypostatic modifiers. 

The addition of a lutea-gene in homozygous condition (LL) changes 
the violet flowered type to yellow (fig. 4, number one from the left 
in the lower row); the lower petal in this type is bright yellow and 
the four upper petals are bleached to yellowish white or (in older 
flowers) to a very light mauve tinge. A single dose (LI) of this gene 
changes a violet flower to whitish or, in older flowers, to a pale violet. 
Finally, the yellow LL-type can be bleached to yellowish white, also 
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on the lower petal, by the addition of a still more superior gene, (iV), 
always present in Viola arvensis, rare in Viola tricolor proper, }ut 
often present in Viola tricolor subspec. alpestris. 

In the absence of the modifiers for velvet, the L-gene cannot 
bleach the dark velvety colours; the flowers number two to four from 
the left in the lower row. of fig. 4 have bright yellow lower petal, 
and still they show the velvety pattern, although it has been a little 
more sharply restricted than in the corresponding types of the row 
above. The types of the series in some way intergrade and the classi- 


818182828383 LLM) My MoMoM; M3 My MyMs Ms A A1A2A2A3A3 11mm) m2m2m3m3mM4mM4n5n5 


[aiva-iutea ; + nigra 





Fi: 


violet, 
faintly velutina 





V.1337-1339 V.1340-1343 | backcrossings 


am anthocyanous (A 
28 alba (aa 309 non nigra ( 5+) 
1547 8 nigra (mj)mjmomom3m3m4m4m5m5) 


317 








1519 non nigra 
O nigra 
1519 


Fig. 3. Diagram of the crossing V. tricolor, alba-lutea X nigra; for explanation of 
gene symbols, see text. 


fication of them has not always been reliable, but the removal of the 
velvety colour from the petals follows a definite order. In some way 
it can be said that the three modifiers are cumulative in their effect, 
but they cannot well substitute one another. The absence of a reaction 
gene (R) changes all these colours towards different shades of red- 
dish (rr). 

All these types of flower pattern cannot be realized if not any of 
a series of basic genes (A,, A: or A;) for anthocyanine colours are 
present. In the absence of all these (a,a,a,a,a,a;) the colour is purely 
white, alba, (fig. 4, the flower in the right corner below); or it is alba- 
lutea (the upper flower to the right) if the lutea-gene is homozygously 
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present. Thus the basic genes are basic for the anthocyanines only 
(red or violet), not for the flavones. 

When these facts are borne in mind, it should be expected that 
the black flowered Viola tricolor nigra (fig. 4, upper flower to the left) 
should be extremely recessive, a Viola undressed for all the modifiers, 
genetically speaking exhibiting the innermost nucleus of the flower 
colours in Viola. From one point of view it is startling to expect a 


Fig. 4. Flowers of parents and F2 types ex V. tricolor, alba-lutea X nigra. Reading 
from the left, the types run as follows: 

upper row: nigra, alba-lutea; 

middle row: non lutea types, viz. non velutina, velutina 1, velutina 2, velutina 


3 and velutina 4; 
lower row: lutea types (LL), viz. lutea non velutina, velutina 1, velutina 2, 


velutina 3 (?), and alba (without lutea gene). 


colour so dark to be very recessive to a light shade of violet; but the 
expectations were answered to, it proved to be extraordinarily recessive. 

Viola tricolor alba-lutea (fig. 4, upper right flower) was selected 
to be crossed with nigra. This alba-lutea type was F, ex tricolor 
lutea X tricolor alba (CLAUSEN 1926, p. 22, Cross IV) and a constant 
one. A diagram of the crossing is shown in fig. 3. The F;, V. 1217, 
consisted of only six plants and all these were anthocyanous and of a 
faintly violet flower colour with a whitish lower petal (owing to the 
bleaching effect of the lutea gene in single dose); the upper petals were 
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also faintly velutina, showing that not enough modifiers were presen 
for a total suppression of the velvet colour. The type of F,; is show: 
in the left flower of the upper row of fig. 5. Both of the parent types 
had n=13 chromosomes, and the conjugation of the 13 pairs of 
chromosomes in meiosis of the hybrid was normal. 

Three F, plants were selfed and also used for backcrossing to 
nigra. A total of 1547 F, plants and 317 plants of the backcrossings 
were grown. It was remarkable that among the 1547 F, plants no 
real nigra plant appeared, the darkest type in F, was still violet in the 
centre part of the flower (the right flower in the middle row of fig. 4). 

On the other hand, this 
type was_ considerably 
darker than the tricolor 
hortensis (to the left for 
it, = velutina 3) previous- 
ly the darkest types ana- 
lyzed. 

In the _ backcrosses 
eight totally black flowe- 
red plants appeared among 
a total of 317 individuals. 
The segregated nigra type 
is shown in fig. 5, the bot- 

Fig. 5. Flowers of types of the backcross tricolor,tom row to the_ right. 


{alba-lutea X nigra] X nigra. From the left: Apparently no difficulty 


upper row: faintly velutina (similar to F;), i _ at ; 
velutina 1, velutina 2; was involved in distingui- 
lower row: velutina 3, velutina 4 and nigra. shing it from the type 


a in the upper row are LI, in the lower nearest to it. A compari- 
; son between fig. 5 and the 
parental type in fig. 4 shows how identical they look in colour. Nigra 
appeared in both directions of the backcrossings. Eight out of 317 is 
very near to one out of 32, which means that nigra in comparison 
with alba-lutea is recessive for five modifying genes. 

Also the alba type was rare, although by far not so rare as nigra. 
In F, 28 alba of 1547 individuals appeared, which is nearly one of 
64 (table 4). Accordingly, nigra contains three pairs of polymeric basic 


genes for development of anthocyanine, a condition similar to V. tricolor 


hortensis, Line 519, and different from several wild growing varieties 
of V. tricolor, which have only two polymeric basic genes for antho- 
cyanine. 


PRYOR a DIR pe: BDI A is Rise hak Do ea POEs OER ee 
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One fourth of the F, individuals were homozygous for the lutea 
gene, having bright yellow lower petal (the four first flowers in the 
bottom row of fig. 4). Due to the bleaching effect of the LL-gene 
these cannot become nigra. As the expectation for nigra in F, is as 
one among 1024 non-lutea and non-alba individuals, it is not so 
surprising that it was not found among 1084 of that category. In the 
backcrosses no plants can become homozygously lutea. 

While one of the parent types did not occur at all in F2, one 
fourth of the alba individuals should become alba-lutea, the other 
parent type, that is, it should occur once among each 256 plants. Only 
three were found, which is three below the expectation, but this type 
is not very vigorous in any case. In this way both of the parent types 
were extremely rare in F, of this variety crossing. 

The classification of the different shades of velutina was difficult 
in the present case, what is not to wonder about, keeping in mind 
how many modifying genes are in operation. Furthermore, the 
individuals, which have one lutea gene present (Ll-individuals), are 
of a lighter, more whitish shade on the lower petal than the true violet 
types (Il) without this gene. The types presented in figs. 4 and 5, of the 
F, and the backcross respectively, must not be taken for more than 
approximate representations of types with one, two, three, four and 
five modifiers, of which the three superior ones have been analyzed 
in a number of earlier crossings. 

The increased number of modifiers make a change in the termino- 
logy of these appropriate. In the earlier paper (CLAUSEN 1926) they 
were termined M, to M;; M; being the most superior or epistatic one. 
In view of the fact that the two new ones here analyzed are more 
hypostatic than any of the first three ones, it would appear more 
appropriate to begin with M, for the most epistatic one, which by 
itself and in one step can bleach nigra to non-velutina violet, and 
continue to M, that bleaches only the innermost part of the three 
lower petals (the right flower in the middle row of fig. 4); its effect 
cannot be seen, except when all other modifiers are absent. Beginning 
with nigra, the series of velutina types then will run as below: 

velutina 5: m,m,m.M.M3M,;m4m,M;,M; == nigra; 

velutina 4: m,m,m,.m.m,m,;m4m,M, .. = middle part of only 

three lower petals blea- 
ched; 

velutina 3: mym,m.,m.m3,m;M, =a velutina edge left on 

three lower petals; 
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velutina 2: m,m,m.,m.M, 
on the spur-bearing p»- 
tal, the two side petsis 
non-velutina; 

ee ee = only two upper petais 
velutina; 

non-velutina: M, == all five petals non vel- 
vety. 


TABLE 4. Segregation in the crossings alba-lutea X nigra. 
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The types can be identified in this order in the upper and the 
middle row of fig. 4 and partly also in the lower row, as well as in 
fig. 5. M, acts on all five petals, while M, to M, act on the three lower 
petals only. 

Table 4 gives the total segregation; also a dominant gene for spot 
on style (S) was in action in most of the sowings. The proportions 
between the different types do not always answer very close to the 
expectations, but in a cross so wide, with no less than nine genes 
segregating, it cannot be expected that all types are equally viable. 
The present experiment is an example of an extremely complicated 
interaction of a number of genes, all determining the colour of the 
flowers; and although some of the genes have a superior effect, most 
of them to some extent modify the effect of the other ones or even 
substitute them, what makes it difficult to classify many of the types 
with any certainty. Only the classifications of anthocyanous to alba, 
of non-lutea to lutea, of spot to non-spot and of non-nigra to nigra 
are reliable in this case. 


SUMMARY. 


(1). A case of variegation in leaves of Viola tricolor is inherited 


as a non-Mendelian character, giving vegetative segregation effected 
by the plastids. It is transmitted by the ovules giving segregation 
already in F,, and it is probably also transmitted through pollen, but 
in this case F, was green and in F, among a total of 963 only three 
individuals were variegated. 

(2). The velvety black flower colour of Viola tricolor nigra is 
extremely recessive as compared with wild growing, non velvety types 
of Viola tricolor, which have a series of five modifiers or suppressors 
for the black velvety colour. On the other hand, tricolor nigra 
contains three dominant, polymeric, basic genes for the anthocyanine 
colours (violet or reddish). A crossing, involving nine genes, all 
cooperating in determination of flower colour, is described. 


This investigation is part of a series carried out by a grant of the 
Carlsberg Foundation, for which the author expresses his thanks to 
the Trustees of the Foundation. 
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